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VORBEMERKUNG. 


Es mag auf den ersten Blick uberflussig erscheinen, den zahlreichen 
Arbeiten uber die Parietalorgane der Saurier noch eine weitere hinzuzufugen. 
Uberblickt man aber die Gesamtheit der gewonnenen Resultate, so darf man 
ruhig sagen, dass unsere Kenntnis dieser ratselhaften Organe noch sehr 
gering ist. Die weitverbreitete Ansicht, es seien die Untersuchungen, ins- 
besondere uber das sog. Parietalauge der Saurier, als abgeschlossen zu be- 
trachten, scheint mir ungerechtfertigt. Auch beweisen gerade die neuesiten 
Arbeiten uber die Parietalorgane von Petromyzon und uber die Epiphyse 
von Selachiern und Teleosteern, die zum Teil hochinteressante und wber- 
raschende Tatsachen zutage gefordert haben, dass die Kenntnis auf dem 
Gebiete dieser Gehirnanhange noch lange nicht erschopft ist. Sie weisen 
den zukunftigen Forschern neue Wege und neue Probleme. 


As 1925: Acta Zoologica 1925. Bd VT, 
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in Hauptzweck meiner Arbeit war urspriinglich, die Innervierung des 


Parietalauges der Saurier mit Hilfe der modernen neurologischen Methoden 
zu untersuchen, was leider nicht gelang. Trotzdem scheint mir diese Unter- 
suchung zur Erweiterung unserer Kenntnisse beizutragen und in diesem 
Sinne wage ich sie der Offentlichkeit zu tbergeben. 

Meine Arbeit wurde in den Jahren 1920 bis 1923 im Zoologisch-ver- 
eleichend anatomischen Institut der Universitat Zirich ausgefthrt. Die 
Anregung dazu verdanke ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. Kart HerscHeLer, dem ich an dieser Stelle fiir die wertvolle und 
anregende Beratung, die er mir bei der Durchfithrung meiner Arbeit zuteil 
werden liess, meinen besten Dank ausspreche. Ferner bin ich Fraulein Prof. 
Dr. Marie Darper, die mir zu den notigen technischen Kenntnissen ver- 
half und mir wihrend einer Reihe von Jahren mit Rat und Tat jederzeit 


bereitwilligst beigestanden ist, zu grésstem Dank verpflichtet. 


(GESCHICHTLICHES. 

Wahrend die Epiphyse der Saurier schon langst bekannt war, ist das 
Parietalauge erst relativ spat, namlich im Jahre 1872, von F. Lreypic ent- 
deckt worden. Bei Embryonen von Lacerta agilis, muralis und vivipara 
bemerkte er tiber dem Zwischenhirn einen lebhaft schwarzen Punkt, der 
von dem sonst pigmentlosen, hellen Kopf abstach. Er beschreibt das Organ 
als eigentumliches Gebilde in Form einer flachen Grube, deren Rand nach 
oben gewendet sei und die einen dichten Girtel von Pigment besitze. Er 
konstatierte, dass es in der Gegend des Foramen parietale liege und an die 
Stirndriise der Frésche erinnere. Eine Meinung tiber die Bedeutung des 
Organs konnte er sich damals nicht bilden. 

F. Leypics Entdeckung wurde zunachst wenig beachtet; erst 12 
Jahre spater wurde das Studium des sog. Leydigschen Organs richtig auf- 
cenommen. 1884 erschien eine Arbeit von H. STRAHL, in welcher er die 
Ansicht aussprach, das Leydigsche Organ sei als Teil der Epiphyse auf- 
zufassen. 1886 zeigte der Hollander H. W. pe Graar als erster bei Anguts, 
dass das eigenttimliche Organ den Bau eines Kameralauges habe und dass 
es sowohl mit einer Retina, als auch mit einer Linse ausgestattet sei. Gleich 
darauf erschien die grosse Arbeit von H. B. SpENcER, welche diese Angaben 
an einer grosseren Anzahl von Sauriern bestatigte. Von nun an nannte man 
das Organ ,,Parietalauge”, oder man sprach auch vom ,,dritten Auge” der 
Wirbeltiere. Damit war das Interesse der Naturforscher geweckt, und es 
folgten in den nachsten Jahren zahlreiche Arbeiten, die sich alle mit dem 
Bau und der Entwicklung des Parietalauges befassten. 

Was nun die Arbeiten dieser alteren Autoren betrifft, verweise ich 
hauptsachlich auf die vorzuglichen Zusammenstellungen aller Literatur- 
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angaben von E. Gaupp (1897) und F. K. StupniéKa (1905). Ferner mochte 
ich noch die ausgezeichnete Literaturtibersicht in der Arbeit von M. Nowt- 
KOFF (10) erwahnen. Ich werde daher die Arbeiten jener Periode nur 
kurz behandeln und nur, soweit es mir im Zusammenhang mit den neueren 
Arbeiten notwendig erscheint. 


MORPHOLOGIE UND HISTOLOGIE DES PARIETALAUGES UND 
DER EPIPHYSE. 


H. B. Spencer (86) teilte die Saurier nach der Ausbildung ihrer 
Parietalorgane in drei Gruppen ein. Die erste Gruppe besitzt ein wohlausgebil- 
detes Parietalauge; bei der zweiten ist nur eine runde Blase vorhanden, die 
aber keinerlei Differenzierung in Linse und Retina aufweist; bei der dritten 
endlich fehlt ein Parietalauge vollstandig. Als Vertreter der zweiten Gruppe 
wurden immer und immer wieder Cyclodus und Chamaeleon genannt. 
Von Cyclodus ist aber seither gezeigt worden, dass doch eine Linse vor- 
handen ist (W. J. Scumipt, 09), wahrend Pu. Owsjannixorr (89) bei 
Chamaeleon eine Linse beschrieb, eine Ansicht, die aber weder von F. K. 
STUPNICKA (05) noch von W. J. ScumiptT (0g) bestatigt werden konnte. 
Diese undifferenzierte Ausbildung eines Parietalorgans scheint also nur bei 
Chamaeleon vorzukommen und bildet offenbar eine Ausnahme. Im all- 
gemeinen wird man nur solche Tiere unterscheiden dirfen, die ein voll- 
standig ausgebildetes Parietalauge haben, und solche, die gar keines besitzen. 
Bei den letzteren ist dann gewohnlich die Epiphyse besonders gross. 

Die meisten Formen, die ein augenahnliches Parietalauge besitzen, haben 
aussen auf der Oberflache des K6rpers einen sog. Scheitelfleck. Er liegt 
auf der Dorsalseite des Kopfes in einem bestimmten Kopfschild, dem Scutum 
interparietale, dessen Anwesenheit fast durchweg an die des Scheitelauges 
geknupft ist. Der Scheitelfleck entsteht dadurch, dass in seinem Bereiche 
die Haut nicht pigmentiert und also imstande ist, Licht hindurch zu lassen. 
Unter dem Scheitelfleck liegt das Foramen parietale und darunter, manch- 
mal etwas hoher, manchmal etwas tiefer, das Parietalorgan. Es ist ringsum 
von einer fusserst dichten bindegewebigen Hiille umgeben, die fest mit dem 
Periost des Knochens verwachsen ist. Daher ist es fast ein Ding der Un- 
moglichkeit, das kleine Organ herauszupraparieren, ohne es dabei zu zer- 
trummern. 

3eim erwachsenen Tier liegt das Parietalorgan nicht immer tiber dem 
Zwischenhirn, sondern es ist etwas nach vorn verlagert und kommt iiber 
die beiden Grosshirnhemispharen zu liegen. An das Grosshirn schliesst sich 


das Zwischenhirn mit seinen beiden dorsalen Ausstiilpungen, Epiphyse und 
Dorsalsack, an. Die Paraphyse wird von vorn her eng an sie angepresst. 
Ein ausgesprochenes Velum transversum ist meistens nicht vorhanden. 
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Was die Namen dieser verschiedenen Ausstiilpungen anbetrifft, herrscht 
in der Literatur cine unglaubliche Mannigfaltigkeit. Es werden die Aus- 
driicke Epiphyse, Zirbel, Pinealorgan, Parapinealorgan und Paraphysis 
gebraucht, ohne dass im einzelnen Falle immer leicht herauszufinden ware, 
welches Organ der betr. Forscher denn nun eigentlich gemeint hat. Haufig 
bezeichnen zwei Autoren zwei verschiedene Organe mit ein und demselben 
Namen. Ich habe aus der Menge der zur Verfitigung stehenden Ausdrucke 


diejenigen gewahlt, die mir am gebrauchlichsten und am wenigsten miss- 


verstindlich erschienen, und zwar: Parietalauge oder -organ, Epiphyse im 
engeren Sinne (der Ausdruck Epiphyse wird auch fur die Gesamtheit von 
Epiphyse und Parietalorgan angewendet), ferner Dorsalsack und Paraphyse. 
Fir die Parietalorgane von Petromyzon werden die Ausdricke Pineal- und 
Parapinealorgan am haufigsten gebraucht. Ich mochte an dieser Stelle noch 
beifiigen, dass ich wie alle anderen Autoren die Bezeichnungen_,,Linse” 

Retina” fiir die nach der Lage entsprechenden Wande des Parietal- 
organs beniitzt habe. Im ubrigen wurden, um Missverstandnisse zu ver- 
meiden, die Ausdriicke ,,sklerad’’ und ,,vitrad” beniitzt. Diese aus der 
Anatomie der Lateralaugen stammenden Ausdriicke lassen sich schliesslich 
hier auch verwenden und sind eindeutiger als die Bezeichnungen ,,aussen”’ 
und ,,innen”’. 

Die Form des Parietalauges kann sehr verschieden sein. Es ist bald 
eine mehr rundliche, bald eine mehr abgeflachte Blase. F. K. Strupni¢Ka 
unterscheidet auch noch solche, deren untere Wand leicht nach innen ein- 
gestilpt ist, ferner birnformige und umgekehrt kegelfOrmige Parietalaugen. 
Aus all dem geht hervor, dass eine ziemlich grosse Mannigfaltigkeit von 
Formen herrscht. Sie kann sogar innerhalb ein und derselben Form variieren. 

Die Wand des Parietalauges ist urspriinglich einschichtig. Spater wird 
der dorsale Teil zur Linse, der ventrale zur Retina differenziert, in der 
Weise, dass die Seitenwinde der Blase auch noch von der Retina gebildet 
werden. Die Retina hat also die Form einer flachen Schale, deren Deckel 
die Linse darstellt. Retina und Linse sind fest miteinander verwachsen. In 
den Fallen, wo von verschiedenen Forschern (F. Leypic, 91, W. E. Ritter, 
g1, H. SCHAUINSLAND, 03) Liicken zwischen Retina und Linse beschrieben 
wurden, handelt es sich sicher um Kunstprodukte des Praparats. 

Die Linse besteht aus langgezogenen, zylinderformigen Zellen. Nach 
M. Nowrkorr tragen sie an ihrem inneren Rande einen feinen, cilienartigen 
Saum. Einen ahnlichen Saum haben auch F. LeypiGc und F. K. StupNniéKa 
gezeichnet. 

Wegen der grossen technischen Schwierigkeiten ist es nur wenigen 
Forschern gelungen, die Histologie der Retina genauer zu untersuchen. Die 
ersten Arbeiten, die sich damit beschaftigen, sind diejenigen von H. W. 
DE Graar (86) und H. B. Spencer (86). De Graar teilt die Retina in 
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wissen. 


Auge ausbreite, und 


seine Untersuchungen 


COTTE (87) machte die richtige 
Schicht mit denjenigen der vitralen Schicht durch pigmentierte, fadenformige 


Die Schlussfolgerung, dass dies 


Noch 1905 konstatiert F. K. 


sie 


in 


zog er nicht daraus. Trotzdem sich 
besondere beim Vergleich der dazugehdrigen Zeichnungen, nicht so sehr 


nannten 


Fortsatze, ,,prolongements filiformes, souvent pigmentés’ 


diese 
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verschiedenen 


vier Schichten ein, SPENCER sogar in sechs. Diese Einteilungen wurden aber 
ziemlich willkirlich, nach der Lage der Zellkerne, aufgestellt. Es gelang 
den genannten Forschern nicht, den Zusammenhang der Zellelemente zu 
erkennen, was in Anbetracht der detaillierten Zeichnungen H. B. SreNcERs 
fast verwunderlich erscheinen muss. Immerhin reduzierte HOrrMANN (go) 
die Anzahl der angegebenen Schichten auf drei, indem er annahm, dass die 
zwei vitralen Schichten von einer Lage zylinderférmiger Zellen, in denen 


Pigment eingelagert sei, gebildet wiirden. So blieben am skleralen Rande 
nur noch grosse runde, in einer feinkérnigen Substanz eingebettete Kerne 
und zu ausserst kegelf6rmige oder birnférmige Zellen mit Fortsatzen, die 
sich mit den Zellen der vitralen Schicht zu verbinden schienen und die wohl 
den ,,cone-shaped bodies” von H. B. SpENcER entsprechen. Nur P. FRAN- 
Jeobachtung, dass die Zellen der skleralen 


, verbunden seien. 
3estandteile ein und derselben Zelle seien, 


Ansichten, ins- 


widersprechen, wie es auf den ersten Blick den Anschein hat, herrschte doch 
keine Klarheit und keine einheitliche Auffassung tuber den Bau der Retina. 
STUDNICKA in seiner Monographie uber die 


Parietalorgane, dass wir tuber den feineren Bau der Retina nichts Bestimmtes 


Schon 1888 hatten H. Strant und E. Martin gezeigt, dass die sog. 
Molekularschicht (molecular layer von Spencer) nichts anderes sei als der 
ins Parietalauge tretende Nerv, der sich dann nach allen Richtungen im 
diese Schicht in richtiger Erkenntnis 
Nervenfaserschicht. Im Jahre 1907 endlich war es W. Nowikorr, der eine 
Losung fir das Problem der Retina fand und Ordnung in die Kenntnis 
ihrer Zellelemente brachte. Er begriindete seine Ansicht und _ erweiterte 


einer ausfuthrlichen Arbeit im Jahre 1910. Er 


Stiitzzellen, die die ganze Breite der Wand einnehmen. 
Sinneszellen enthalten kein Pigment. Sie liegen zwischen den Stiitzzellen, 


Die 


unterscheidet in der Retina des Parietalauges drei Arten von Zellen: Seh- 
zellen, Stiitzzellen und Ganglienzellen. Neu ist vor allem die Feststellung, 
dass das Pigment nur in bestimmten Zellen eingelagert sei, und zwar in den 


eigentlichen 


reichen aber nur bis zur Nervenfaserschicht. Ihre distalen Enden tragen 
bischelige Fortsatze, die ins Augenlumen hineinragen. An ihrem proximalen 
Inde haben sie einen Nervenfortsatz, der in die Nervenfaserschicht tber- 
geht. Die Nervenfaserschicht wird von den Halsen der Stiitzzellen durch- 
brochen. In ihr legen vereinzelt grossere Zellen, die M. NowrKorr als 
Ganglienzellen bezeichnet. Er nimmt an, dass es sich um bipolare Ganglien- 
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zellen handelt, die mit den Fortsatzen der Sinneszellen in Verbindung stehen 
und diese aufsammeln, indem die Anzahl der Sinneszellen naturlich grosser 
ist als diejenige der Ganglienzellen. Die Fortsatze der Ganglienzellen ver- 
cinigen sich zum Nervus parietalis, der ungefahr in der Mitte der unteren 
Wand des Parietalauges austritt. Nach seinem Austritt zieht er nach hinten 


bis zur Spitze der Epiphyse, biegt dann um, zieht der vorderen Seite der 


Kpiphyse entlang und miundet schliesslich in die Commissura habenularis, 
und zwar sollen die Strange nach dem rechten Ganglion habenulae abbiegen. 
Das Vorhandensein dieses Nerven hat zum ersten Male M. NowiKorr 
bei Lacerta agilis, muralis, vivipara und Anguis fragilis festgestellt. Vorher 
hatte man ihn nur bei Embryonen beobachtet; es herrschte im allgemeinen 
die Meinung, der Nerv werde beim erwachsenen Tier wieder riickgebildet 
und es bleibe nur ein bindegewebiger Strang bestehen. In den meisten Fallen 
konnte tberhaupt keine Verbindung mit dem Gehirn gesehen werden. 

Alle diese Angaben beziehen sich auf unsere einheimischen Eidechsen- 
arten. Nur wenigen Forschern stand das Material einer grdsseren Anzahl 
auslandischer Formen zur Verfiigung. Es kommen vor allem die Arbeiten 
von H. B. Spencer (86) und W. J. Scumipt (09) in Betracht. Daneben 
finden sich vereinzelte Angaben von W. E. Ritter (91), A. PRENANT (95) 
und J. McKay (88), die aber etwas sparlich sind und nur wenig Neues 
zutage fordern. Die Arbeit von W. J. Scumipr hat den Nachteil, dass sie 
sich grésstenteils auf Spiritusmaterial aus Museen stiitzt, das fur feinere 
histologische Untersuchungen nicht geeignet war. Er schildert daher haupt- 
sachlich die topographischen Verhaltnisse und bestatigt summarisch die 
Resultate M. Nowikorrs. Fur die Histologie bleibt also nur die schon mehr- 
fach erwahnte Arbeit von H. B. SpeENcER, die in bezug auf die einheimischen 
Arten tberholt ist, in bezug auf Formen wie Hatteria, |’aranus u. a. m. aber 
noch Giltigkeit hat, da sie wegen der Schwierigkeit, Material zu beschaffen, 
nie richtig nachgeprift wurde. 

Die Forscher, die das Parietalorgan untersuchten, beschaftigten sich 
naturgemass auch mit der Epiphyse und den Zusammenhangen der beiden 
Organe. Das war schon durch ihre Entwicklungsgeschichte bedingt. Die 
Epiphyse, die bei den Sauriern sehr stark ausgebildet ist, bleibt zeitlebens 
durch den Tractus pinealis mit dem Gehirn in Zusammenhang. Der Haupt- 
anteii dieser Nervenfasern zieht nach der Commissura posterior, wahrend 
nach M. Nowikorr ein kleiner Teil der Fasern mit der Commissura habenu- 
laris in Verbindung steht. Ob freilich diese Fasern zum rechten oder linken 
Ganglion habenulae verlaufen, konnte er nicht feststellen. 

Vom Formenreichtum der Epiphyse legt die Arbeit von W. J. Scumipt 
Zeugnis ab. Immerhin scheint bei aller Labilitat der Form ihre Gestalt inner- 


halb ein und derselben Art konstant zu bleiben. So z. B. ist sie bei Anguis 
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immer ausgesprochen nach vorn gebogen, bei Lacerta vivipara dagegen leicht 
nach hinten. 

Was nun die Histologie der Epiphyse anbelangt, so waren die Ansichten 
verschieden und im allgemeinen ziemlich unklar. F. K. SrupniéKa, der die 
Ergebnisse der Forschung auf diesem Gebiete bis 1905 zusammengestellt und 
verarbeitet hat, unterscheidet Epiphysenwande, die aus lauter gleichartigen 
Ependymzellen bestehen und bei denen zwischen den Ependymzellen stab- 
chenférmige Elemente vorkommen, die an die Sinneszellen im Pinealorgan 
von Petromyzon erinnern. In beiden Fallen glaubt er in den Epiphysenwanden 
auch Neurogliazellen nachweisen zu konnen. 

Eine ahnliche, vielleicht etwas leichter verstandliche Auffassung finden 
wir bei M. Now1korr. Er beschreibt die Histologie der Epiphyse folgender- 
massen: ,,Meine eigenen Untersuchungen zeigen, dass der histologische Bau 
der Epiphyse ebenso mannigfaltig sein kann wie ihre aussere Gestalt. Die 
Struktur der Epiphysenwand ist oft in einzelnen Partien einer und derselben 
Epiphyse verschieden. Die von H. B. Spencer beobachtete Regelmassigkeit 
in der Verteilung verschiedener Strukturen an bestimmten Epiphysenstellen 
konnte ich jedoch nicht konstatieren. Wir haben schon oben gesehen, dass 
der Bau der Epiphyse von jungen Lacerta muralis an den des Parietalauges 
auffallend erinnern kann. Er unterschied sich von dem Bau der Retina nur 
durch das Fehlen einer Nervenlage. An einigen Stellen der stark gefalteten 
lpiphysenwand der erwachsenen Lacerta agilis findet man auch eine Nerven- 
faserschicht, welche hier genau in derselben Weise wie in der Retina des 
Parietalauges gelegen ist. Die Differenzierung der Zellen ist hier dagegen 
nicht so weitgehend wie in der embryonalen Epiphysenwand von Lacerta 
muralis. Stellenweise besteht die Epiphyse von Lacerta agilis aus langen 
Zellen, welche ihre ganze Dicke durchsetzen und alle einander gleich sind. 
An anderen Stellen findet man schon zwei Zellarten. Zwischen den gewohn- 
lichen breiteren Zellen mit ovalen Kernen sind ganz diinne, fadenformige 
Zellen eingelagert, deren Kerne ebenfalls sehr schmal und dunkel farbbar 
sind. Die Hauptmasse dieser schmalen Kerne ist an der ausseren Seite der 
Epiphysenwand angeordnet; die diese Kerne tragenden Zellen durchsetzen 
ohne Zweifel die ganze Dicke der Epiphysenwand. Diese Zwischenzellen, 
welche allerdings kein Pigment enthalten, dirfen wohl mit den Pigment- 
zellen des Parietalauges homologisiert werden. Dartiber, ob die anderen 
Zellen, welche ich, wegen ihrer Ahnlichkeit mit den Sehzellen des Parietal- 
auges, Sinneszellen nenne, ebenfalls die ganze Wand durchsetzen, bin ich im 
Zweifel. Es scheint mir vielmehr, dass auch dort, wo keine Nervenfaser- 
schicht vorhanden ist, einige von solchen Zellen nur etwa bis zur Halfte 
der Wand reichen, wo sie sich allmahlich verfeinern und in ein spitzes Ende, 
vielleicht auch in einen fadenférmigen Fortsatz, tibergehen. An denjenigen 
Stellen, welche mit einer Nervenfaserschicht verschen sind, ziehen sich die 
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proximalen Enden dieser Zellen in die Fasern der genannten Schicht aus. 
Die samtlichen Zellen einer solchen Epiphyse tragen in ihren distalen Enden 
cilienartige Fortsatze.” 

Wie aus dieser Beschreibung, die ich absichtlich vollstandig und wortlich 
wiedergegeben habe, hervorgeht, entspricht die Histologie der Epiphysen- 
vand nach M. NowIkKorF im grossen und ganzen derjenigen des Parietal- 
auges, mit dem Unterschied, dass die Differenzierung der Zellen weniger weit 


veschritten ist 


DIE ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DES PARIETALAUGES. 


Nach der [:ntdeckung des Parietalauges nahm man zuerst an, es ent- 
tehe durch Abschniirung der distalen Partie der Epiphyse (H. Srranr, 84, 

3. SPENCER, 86). Bald darauf brach sich jedoch die Ansicht Bahn, dass 
E-piphyse und Parictalorgan unabhangig voneinander entstunden. Die beiden 
Typen der Entwicklung werden von E. Gaupp (97) folgendermassen cha- 
rakterisiert: ,,Der erste Typus ist der, dass unabhangig voneinander zwei 
\usstiilpungen am hinteren Teil des Zwischenhirndaches auftreten, eine vor- 
dere, zuerst etwas grossere, die ein klein wenig fruher entsteht, und eine 
dicht dahinter gelagerte, anfangs etwas kleinere, die der ersten auch zeitlich 
nachfolgt. Bei einem zweiten Typus sind die Verhaltnisse dadurch ver- 
schoben, dass die hintere kleine Ausstulpung sich nicht erst hinter der Basis 
der ersteren am Zwischenhirndach, sondern am dorsalen Umfang der vor- 
deren Ausstulpung bildet.”. Nach A. pE (93) besteht der 
zweite iypus darin, dass die hintere Ausstulpung sich zuerst allein bilde, 
ihre distale Partie dann abgeschniirt werde, die dann zum spateren Parietal- 
organ werde. Nach dem ersten Typus hatten sich also Epiphyse und Parietal- 
organ aus zwei voneinander unabhangigen Anlagen entwickelt, wahrend nach 
dem zweiten das Parietalorgan eine spatere Abschntirung der Epiphyse dar- 
stellt. IE. BERANECK (93), der das Wort von der ,,Individualitat” des Parietal- 
auges pragte, fand damit einen pragnanten Ausdruck fiir den ersten Typus. 
Fur beide Typen der Entwicklung konnten verschiedene Beispiele angegeben 
werden, aber gerade bei den meist untersuchten Formen, Lacerta und Anguis, 
konnten sich die verschiedenen Forscher nicht einigen, zu welchem Typus 
sie denn nun eigentlich gehérten. Erst P. FrRancotre (96) machte darauf 


aufmerksam, dass beide Typen der Fntwicklung innerhalb ein und derselben 


ierart vorkommen koénnen, so dass also der Streit, nach welchem Typus 


7 


he Entwicklung bei .Jnguis und Lacerta vor sich gehe, ein miissiger sei. 
Welcher von beiden der haufigere sei, liess sich nicht feststellen. P. Fran- 
co1re halt den ersten Typus fiir den urspriinglichen, den zweiten fihrt er 
zuruck auf ein besonders energisches Wachstum der zuerst entstandenen 


vorderen Blase und betrachtet ihn somit als sekundar. Eine ahnliche Ansicht 
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bringt M. Nowrkorr (10) zum Ausdruck. Das Auftreten der primaren Aus- 
stulpung scheint ihm durch zwei Faktoren bedingt zu sein, erstens durch 
eine intensivere Zellvermehrung an dieser Stelle der Gehirnwand und 
zweitens durch einen Innendruck in der Gehirnhohle. Wenn der erste Faktor 
energischer als der zweite wirke, wenn also der Druck der Gehirnfliissigkeit 
nur unbedeutend ist, so kann jede der beiden Organanlagen eine besondere 
Aussttlpung bilden. Stellt man sich dagegen vor, dass der Turgor innerhalb 
des Gehirns bedeutend wird, so stilpen sich dadurch die beiden Anlagen 
passiv in Form eines einzigen Sackchens aus. Daraus wiirde also folgen, 
dass der Innendruck in der Gehirnhohle nicht nur bei verschiedenen Rep- 
tiliengattungen bezw. -arten, sondern auch bei Vertretern ein und derselben 
Art variieren kann. 

Ausserdem stand M. Nowrkorr noch Material von ganz jungen 
Embryonen von Lacerta agilis zur Verfigung. Auf Sagittalschnitten kon- 
statierte er zwei Verdickungen der Gehirnwand, die voneinander und von 
der umgebenden Gehirnwand deutlich abgegrenzt waren. Er halt diese Ver- 
dickungen, die dadurch entstehen, dass an diesen Stellen die Ependymzellen 
hoher werden, fur Anlagen von Epiphyse und Parietalorgan, und er schliesst 
sich damit der Ansicht FE. BERANECKs von der Individualitat des Parietal- 
organs an. 

Auf spateren Stadien erkennt man ein langliches Sackchen, welches 
oral gerichtet ist und dem Gehirndache aufliegt. Das Sackchen wird in zwei 
Teile eingeschnirt, einen distalen — das spatere Parietalauge — und einen 
proximalen — die spatere Epiphyse. Die beiden AusstiiIpungen sind noch 
eine Weile durch einen Kanal miteinander verbunden, dann wird das Parietal- 
auge endgiltig von der Epiphyse getrennt. Die Ausstilpung der Epiphyse 
ist ursprunglich kleiner als diejenige des Parietalauges. Im Verlaufe der [nt- 
wickiung tberholt sie diese aber bald und wachst zu einem langen Schlauche 
aus. Nachher wendet sie sich entweder nach vorn (z. B. bei Anguis) oder 
nach hinten (z. B. bei Lacerta vivipara) und wird im letzteren Falle weit 
vom Parietalorgan getrennt. 

Schon frihzeitig, noch wahrend beide Blasen zusammenhangen, verdickt 
sich die dem Ectoderm zugekehrte Wand, ein Vorgang, der den Beginn der 
Linsenbildung anzeigt. Nach vollkommener Abschniirung der Epiphyse be- 
ginnt die histologische Differenzierung der Retina. Es wird Pigment ab- 


gelagert, und Linse und Retina grenzen sich in ihrer fortschreitenden Dif- 


ferenzierung mehr und mehr voneinander ab. 

Das Parietalorgan liegt zunachst vor der Epiphyse dem Zwischenhirn- 
dach auf und kommt mit seiner dorsalen Wand dem Ectoderm sehr nahe. 
Im Laufe der weiteren Entwicklung entfernt es sich immer weiter vom 
Gehirn; es bleibt dem Ectoderm benachbart, wahrend sich unter ihm Dorsal- 
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sack und Paraphyse ausbreiten. Bei der Bildung des knéchernen Schadels 


wird es ins Foramen parietale eingeschlossen. 

Nach den ilteren Auffassungen verlor das Parietalauge somit frith- 
veitig den Zusammenhang mit dem Gehirn, um ihn aber im Laufe der Onto- 
venese wieder zu erhalten durch Ausbildung eines Nerven, der es — wenn 
vielleicht auch nur voriibergehend — wieder mit dem Gehirn verbinden sollte. 

Es scheint mir notig, an dieser Stelle die Entstehung des Parietalnerven 
etwas genauer zu betrachten. In H. B. Spencers grosser Abhandlung ist 
bei sehr vielen Formen ein solider Strang abgebildet, der das Parietalauge 
mit dem distalen Ende der Epiphyse verbindet. Er wird als ,,pineal stalk” 
bezeichnet, und H. B. Spencer nimmt von ihm an, dass er ein friherer 
hohler Teil der Epiphyse sei, der spater in einen Nerv umgewandelt wurde. 
Seine Fasern sollen einerseits mit den Retinazellen, anderseits mit den Zellen 
der Epiphyse zusammenhangen. Diese Vorstellung hat sich spater als un- 
haltbar herausgestellt, wenn auch H. B. SpeNceR an einigen Stellen den 
wirklichen Nervus parietalis gesehen haben mag. Den eigentlichen Nervus 
parietalis entdeckten im gleichen Jahre, namlich 1887, unabhangig vonein- 
ander E. BERANECK und P. Francorte. Er zieht, wie schon friher erwahnt 
wurde, von der Retina des Parietalauges nach hinten, dann der vorderen 
Seite der Epiphyse entlang und miindet in die Commissura habenularis. Diese 
Befunde wurden spater von H. Strant und E. Martin erganzt, die aber 
behaupteten, dass der Nerv in spateren Stadien wieder verschwinde. Wich- 
iige Untersuchungen machte im Jahre 1804 A. DE KLINCKOWSTR@M an 
E-mbryonen von Jnguana tuberculata. Er konnte namlich bei seinen jingsten 
Stadien keinerlei Spur eines Parietalnerven finden, obwohl dort das Parietal- 
auge schon von der Epiphyse abgeschniirt war. Bei 14 Tage alten Embryonen 
ist der Nerv vorhanden. Er zieht von der Retina in den Bereich des rechten 
Ganglion habenulae. Bei einem 18 Tage alten Embryo will er sogar zwei 
syminetrische Parietalnerven gesehen haben, von denen einer zum rechten, 
der andere zum linken Ganglion habenulae fithrte. Auf demselben Stadium 
sah er auch einen Tractus pinealis, der in der oberen Seite der Epiphyse 
miindete. Etwas Ahnliches ist aber von keinem andern Forscher gesehen 
worden. 

Einen wichtigen Fortschritt fur das Studium der Genese des Parietal- 
nerven bilden die Untersuchungen von M. Nowrkorr (10). Er untersuchte 
hauptsachlich Embryonen von Lacerta vivipara. Dabei stellte er fest, dass 
die ersten Vorbereitungsstadien zur Bildung eines Parietalnerven schon sehr 
fruh hervortreten. Nachdem das Parietalauge von der primaren Aussttlpung 
volistandig abgeschnirt ist, stellt es, wie schon gesagt wurde, eine allseitig 
geschlossene Blase dar, welche dem Gehirndach aufliegt. An seiner Be- 
ruhrungsstelle mit ihr bemerkt man in der Augenwand einige Zellkerne, die 


durch ihre bedeutende Grosse von allen anderen Kernen abweichen. Zu der- 
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selben Zeit wird die frither so scharfe Grenze zwischen dem Auge und der 
Gehirnwand schwacher tingierbar und verschwindet schliesslich vollstandig, 
so dass die Zellkerne der Augenblase in das Plasma des Gehirndaches etwas 
hineinragen konnen. Diese Auflésung der Membran erfolgt an einer be- 
grenzten Stelle, welche einem Durchmesser von hochstens 2—3 Zellkernen 
entspricht. 

Aus spateren Stadien entfernt sich das Parietalorgan immer mehr vom 
Gehirn. Der Parietalnerv verlangert sich und zeigt bald einen geschlangelten 
Verlauf. Noch spater riicken die Ausstilpungen des Zwischenhirndaches, 
Epiphyse, Dorsalsack und Paraphyse, immer naher aneinander, so dass sie 
schliesslich das Aussehen einer gemeinsamen Masse erhalten. Sie sind dann 
besonders an erwachsenen Tieren auch nicht mehr so leicht voneinander zu 
unterscheiden. Das Parietalauge verschiebt sich nach vorn, wodurch dann 
der Nerv den schon oben beschriebenen Verlauf erhalt. Auf diesem Stadium 
ist der Verlauf des Parietalnerven nur sehr schwer zu verfolgen. M. Nowt- 


KoFF glaubt ihn aber doch fiir Lacerta agilis und -Anguis fragilis durch 


elektive Farbung auch bei erwachsenen Exemplaren einwandsfrei nach- 
gewiesen zu haben. Er betrachtet es auch durchaus nicht als unmdglich, dass 
der Nerv noch an anderen Formen, wo er bisher unbekannt war, auf- 
zufinden ist. 

Die Differenzierung der Zellelemente in der Retina beginnt erst zu einer 
Zeit, wo die Linse schon gebildet ist. Vorher sind die samtlichen Zellen ein- 
ander noch gleich, mit Ausnahme der wenigen Ganglienzellen, welche sich 
sofort nach der Abschnurung differenzieren. Sie liegen an der Ursprungs- 
stelle des Parietalnerven und werden erst spater in die Retina eingekeilt. Die 
Ditferenzierung der Retina beginnt zuerst an den der Linse zunachst liegen- 
den Teiien. Ein Teil der Zellen beginnt Pigment zu erzeugen, wahrend die 
Sehzellen sich verkiirzen und Nervenfortsatze bilden. An der ventralen Seite 
des Parietalauges liegt die Nervenfaserschicht zuerst zu dusserst. Hier 
schieben sich die kerntragenden Teile einiger Zellen hindurch nach aussen, 
so dass auch hier die Retina ihre typische Struktur erhalt. Es sind also im 
Parietalauge zwei Anlagen von Nervenfaserschichten vorhanden, die ein- 
ander entgegenwachsen und sich schliesslich zu einer einzigen Nervenfaser- 
schicht vereinigen. Diese Beschreibung M. Nowikorrs stimmt in einigen 
Punkten gut mit den friheren Befunden von H. Strani und FE. Martin 
(88) tberein. 


DIE PHYSIOLOGIE DES PARIETALORGANS. 


Bis vor kurzem wurde das Parietalauge von den meisten Forschern als 
rudimentares Organ aufgefasst. Im Jahre 1886 sprach R. W1EDERSHEIM 
allerdings die Ansicht aus, es miisse sich um ein in beschranktem Masse 
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funktionsfahiges Sehorgan handeln, da die das Organ bedeckende Binde- 
sewebsschicht eine glasartig helle Struktur besitze und das Parietalauge alle 
Restandteile aufweise, die fir ein Auge charakteristisch seien. Aber schon 
im folgenden Jahre kam H. B. Spencer auf Grund eingehender Unter- 
-uchungen zum entgegengesetzten Schluss. Diese Ansicht wurde in der 
Folge noch befestigt durch die spateren Angaben, dass der Parietalnerv beim 
rwachsenen Tier verschwinde. Heute neigt man allgemein wieder zu der 
\nsicht, dass es sich um ein funktionsfahiges Organ handle, besonders seit 
man seinen histologischen Bau etwas genauer kennt. 

Es ist selbstverstandlich, dass von verschiedenen Forschern am leben- 
lier Versuche angestellt wurden, um herauszufinden, ob das Parietal- 
auge funktioniere oder nicht, aber leider ohne Erfolg. So konstatiert schon 
RB. Spencer, dass Eidechsen, die mit geschlossenen Augen dasitzen, uber- 

aupt nicht reagieren, wenn man plétzlich ein starkes Licht auf sie wirken 

lisst. Macht man denselben Versuch mit einem der paarigen Augen, so wird 
einfach das Augenlid semachlich geschlossen ; im iubrigen verandert das 
Tier nicht einmal seine Stellung. Xhnliche Versuche machte M. NOWIKOFP 
(10), um die Wirkung von plitzlicher Belichtung bezw. Beschattung an den 
I:idechsen festzustellen. Die Tiere reagierten dabei nicht einmal auf das Ab- 
brennen eines Magnesiumdrahtes ‘n ihrer Nahe, nachdem M. NowIKkoFF das 
rerrarium einige Stunden in eine Dunkelkammer gestellt hatte, obwohl man 
doch annehmen muss, dass sie das Licht wenigstens mit den Seitenaugen 
wahrnehmen mussten. M. NowIKoFrr zog daraus den Schluss, dass die in 
Gefangenschaft lebenden Eidechsen fiir solche Experimente tberhaupt un- 
secignet seien. 

Die Versuche von P. FRANCOTTE (87) haben leider auch keine ganz 
eindeutigen Resultate ergeben. Er beschreibt sie folgendermassen: » Nous 
avons disposé six boites de carton en contact par leur angle et de facon 
qu’elles limitent un espace hexagonal. Chaque boite ¢tait percée d’une ou- 
verture d’un centimétre carré de surface, chacune elles communiquant ainsi 
avec l'espace hexagonal. 

Dans I'une de ces boites nous plagons une lampe a incandescense de 
4 volts. 

Un lézard, dont les yeux avaient éte cautérisés profondément par un 
fer rouge, fut placé dans lhexagone central: ce dernier fut recouvert de 
<on couvercle; en répétant un grand nombre de fois l’expérience, huit fois 
sur dix, aprés un quart d’heure, nous avons retrouvé le lézard dans la boite 
oi fonctionnait la lampe 4 incandescense. Dans les mémes conditions, et en 
operant avec Torvet, nous avons trouvé l’animal trois fois sur dix dans 
la boite éclairée. Ces expériences militent en faveur du role actuellement en 
partie fonctionel de l'ceil pinéal.” 


P. FraxcorTre hielt diese Versuche selber nicht fur einwandfrei, und 
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der Gedanke, dass die Tiere natiirlich auch von der Warme der elektrischen 
Lampe angelockt werden konnten, ist sehr naheliegend. 

Da den lebendigen Eidechsen nicht recht beizukommen war, suchte 
M. Now1korr (10) die Funktionsfahigkeit des Parietalauges auf andere Art 
zu beweisen. Schon im Jahre 1886 hatte TH. W. ENGeELMANN beobachtet, 
dass die Verteilung des Pigments in der Netzhaut der Froschaugen eine 
gewisse Anpassung zur starkeren und schwacheren Belichtung zeige. In einer 
verdunkelten Retina waren namlich die Zapfen und Stabchen ziemlich pig- 
mentfrei, in einer stark belichteten Retina dagegen erschienen ihre distalen 
Enden dicht von Pigment umhiillt. Diese Erscheinung tritt erstens infolge 
einer Verschiebung des Pigments ein und zweitens dadurch, dass die Innen- 
giieder der Zapfen die Fahigkeit besitzen, sich bei der Belichtung zu ver- 
kurzen und bei der Verdunkelung zu verlangern. Ahnliche Verschiebungen 
des Pigments wurden seither in den Seitenaugen anderer Vertebraten und 


auch in den hoher organisierten Augen verschiedener wirbelloser Tiere, so 
z. B. bei Decapoden und Cephalopoden gefunden. M. Nowrkorr zieht daraus 


den Schluss, die Pigmentwanderung stelle also eine fiir verschiedenartige 
Sehorgane charakteristische Erscheinung dar. Es gelang nun M. Nowrkorr, 
diese Erscheinung auch im Parietalauge festzustellen. Er fing zur selben Zeit, 
auch an ein und demselben Ort, eine gewisse Anzahl erwachsener Ejidechsen, 
teilte sie in zwei Gruppen, von denen er die eine vor der Fixierung 2—3 
Stunden im Dunkeln, die andere im Sonnenlicht liess. Alle ubrigen Be- 
dingungen waren in beiden Fallen genau dieselben. Auf Schnittpraparaten 
konnte er mit Hilfe sehr starker Vergrosserungen einen Unterschied in der 
Verteilung des Retinapigments feststellen. In der hellfixierten Retina sam- 
meiten sich die Pigmentkorner vorwiegend in der Umgebung der distalen 
Enden der Sehzellen an, wahrend diese in der dunkelfixierten Retina fast 
pigmentfrei waren und sich das Pigment mehr in der proximalen Halfte 
der Stitzzellen befand. Ahnliche Verschiebungen beobachtete er auch in den 
Seiienaugen der Eidechsen, nicht aber in der Verteilung der Hautpigment- 
zellen, woraus er schloss, dass die Veranderung der Hautfarbe nichts mit der 
Intensitat der Belichtung zu tun habe. Neben manchen Anpassungen der 
histologischen Elemente an die Lichtreception glaubt M. Now1xkorr nun also 
auch eine Anpassung physiologischer Art, namlich eine Anpassung zur Ke- 
gulierung der Lichtintensitat gefunden zu haben. Er halt damit die Funktions- 
fahigkeit, wenigstens fur Lacerta agilis und Anguis fragilis fur bewiesen. 
Uber den Charakter der Funktion kann man allerdings im Zweifel sein. Es 
sind denn auch die verschiedensten Ansichten dartiber ausgesprochen worden. 

3ei der Entdeckung des Organs (72) erwahnte F. Leypic, dass es an 
die Stirndriise der Betrachier erinnere, wahrend er 1878 es unter die Haut- 
sinnesorgane einreihte und mit den Organen der Seitenlinie bei den Fischen 
verglich, um dann in seinen spateren Arbeiten zur Ansicht zu gelangen, es 
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handle sich tiberhaupt um kein Sinnesorgan, sondern um einen in Ruck- 
bildung begriffenen Hirnteil, der dem Lymphgefassystem diene. Dabei be- 
trachtet er offenbar die Nervenfaserschicht als Hohlraum und konstruiert 
einen Zusammenhang mit den Lymphraumen im Unterhautbindegewebe, 
indem er annimmt, zwischen Linse und Retina sei ein Zwischenraum vor- 
handen. Neben diesen etwas verworrenen Ansichten steht der Annahme von 
der Sehfunktion die Meinung gegeniiber, es handle sich um ein Organ zur 
Wahrnehmung der Temperaturunterschiede. Zu dieser Anschauung gelangten 
H. Rasi-RGckHARDT (82) und R. Hanitcn (88), beide ohne sie durch 
irgendwelche Beweise belegen zu kénnen. An dieser Stelle mochte ich noch 
auf eine andere Arbeit hinweisen, die geeignet ware, zum Ausgangspunkt 
neuer Versuche genommen zu werden. Ihre Resultate sind geeignet, die eben 
erwahnte Anschauung zu unterstiitzen. J. P. LANGLoIs (02) experimentierte 
mit Exemplaren von Varanus arenarius und Uromastix acanthinurus. Er 
erhitzte die Tiere allmahlich von 17° auf 40°, wobei sich ihr Respirations- 
rhythmus von 10 auf 60/min. steigerte, um dann ganz plotzlich auf 150, 200, 
ja selbst auf 350 zu steigen. Der Ausgangspunkt ftir den Reflex scheint mitten 
auf der Oberflache des Kopfes zu liegen. Unterbricht man die Wirkung der 
licht- und warmespendenden Quelle in dieser Region, was durch Verdecken 
oder durch einen Wassertropfen geschehen kann, so hort die Polypnoé aut 
der Stelle auf. Das Verdecken anderer Korperstellen hat keine Einwirkung. 
]. P. Lancrots bringt nun diese ganze Erscheinung mit dem Parietalauge 
in ursachlichen Zusammenhang. Er schreibt: ,,A cette polypnée, en pariie 
du moins de cause réflexe, succéde une polypnée de cause centrale, qui per- 
sistera méme quand les excitations périphériques sont supprimées. Par queile 
voie nerveuse se transmet l’excitation thermique?’ L’expérience de la goutte 
d'eau sur le crane permet d’éliminer I’action rétinienne, mais elle nous ouvre 
aussi une nouvelle hypothése, les sauriens possédent un ceil pinéal, placé 
précisément dans la région touchée par la goutte d’eau et certains naturalistes 
ont émis sur les fonctions de cet organe énigmatique, l’hypothése qu'il pouvait 
étre un organe de sensibilité thermique.” 

Hier méchte ich auch noch die Arbeit von Kari von Friscu (11) 
erwahnen, auf die ich spater noch zuruckkommen werde. Er untersuchte 
hauptsachlich Elritzen (Phoxinus laevis L.) im Hinblick auf ihren Farb- 
wechsel. Er fand dabei einen deutlichen Scheitelfleck bei den Elritzen, einen 
weniger deutlichen bei Karauschen und Flussbarschen, was schon an sich 
interessant ist, da dies bei den Teleosteern noch nie beschrieben wurde. Dabei 
fand er, dass die Belichtung dieses abgegrenzten Gebietes stets prompt die 
Expansion der Pigmentzellen am ganzen Korper zur Folge hatte, wahrend 
die Gelichtung anderer Bezirke keine Reaktion ausléste, und er bringt diese 
Erscheinung mit einem funktionierenden Pinealorgan in Zusammenhang. 


Diese Annahme stiess aber auf die Schwierigkeit, dass die vollstandige Ex- 
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stirpation des Pinealorgans nicht die vollstandige Vernichtung der Reaktion 
auf Licht nach sich zog. Sie trat auch dann noch ein, wenn man den Punkt 
belichtete, an dem das Pinealorgan gesessen hatte. Es gelang K. von FRIscu, 
auch noch die Hypophyse und das Schaltstiick zwischen Epiphyse und Com- 
missura posterior zu zerstoren. Auch dadurch wurde die Reaktion nicht voll- 
kommen aufgehoben, und K. von Friscu spricht die Vermutung aus: ,,dass 
in der epithelialen Auskleidung des Zwischenhirnventrikels die Sinneszellen 
zu suchen sind, die durch Licht erregt werden; es mag sein, dass sie in der 
Ausstilpung des Zwischenhirnventrikels, welche das Pinealorgan darstellt, 
besonders dicht liegen, und dass sie hier mit den bekannten ,Sinneszellen’ 
und die zu ihnen gehorigen Nervenfasern mit dem ,Tractus pinealis’ iden- 
tisch sind”, 

Neben verschiedenen anderen Forschern halt M. Nowikorr streng an 
der Sehfunktion des Parietalauges fest. Da er gleichzeitig mit der Pigment- 
verschiebung in den Stiitzzellen der Retina keinerlei Verschiebung der Haut- 
chromatophoren wahrnehmen konnte, halt er es fir ausgeschlossen, dass das 
Organ irgendwelchen Einfluss auf den Farbwechsel habe. Bei einem Organ 
der thermischen Regulation, meint er, miisste das Pigment in den Sinnes- 
zellen und nicht in den Stitzzellen liegen. Somit bleibt nur noch die Seh- 
funktion ibrig. Auch M. Nowrkorr nimmt nicht an, dass das Parietalauge 
imstande sei, eigentliche Bilder zu entwerfen, aber er vermutet, es kédnnte 
doch zur Unterscheidung von Licht und Schatten dienen, was bei Tieren, die 
die Gewohnheit haben, sich an offenen Stellen mit geschlossenen Augen zu 
sonnen und die anderer besonderer Schutzvorrichtungen entbehren, von Be- 
deutung sein konnte. 


DIE VERGLEICHENDE ANATOMIE DES PARIETALAUGES. 


Will man sich ein Bild wher die vergleichende Anatomie der Parietal- 
organe der Eidechsen machen, so muss man einerseits ihre Gestalt und Aus- 
breitung innerhalb der eigenen Tierklasse der Reptilien und anderseits die 
homologen Organe der anderen Klassen der Vertebraten betrachten. Dazu 
kommt noch der Vergleich mit den Seitenaugen der Wirbeltiere. 

Von den alteren Autoren wurde auch mehrfach der Versuch gemacht, 
das Parietalauge mit irgendwelchen Sehorganen der wirbellosen Tiere zu 
vergleichen. So vergleicht F. Leypic es mit Ocellen von Arthropoden, 
W. pvE GRAAF mit den Sehorganen von Cephalopoden, O. Btrscui1 mit 
denen von Pecten. Ferner werden von verschiedenen Forschern Vergleiche 
mit den Sehorganen von anderen Mollusken, ferner von Anneliden und 
Medusen gezogen. Bei all diesen Uberlegungen spielt die Frage nach der 
Abstammung der Wirbeltiere eine grosse Rolle, und es wiirde zu weit 
fuhren, sie ausfuhrlicher zu erdrtern. Histologie und Entwicklungsgeschichte 
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sind bei all den genannten Sinnesorganen total verschieden, und es kann sich 
einigen wenigen dieser Falle hochstens um weitgehende Konvergenz 
idein. Jedenfalls ftthren diese Betrachtungen zit weit ins Gebiet der 


ule 


pekulation. 

Magegen ist es nattirlich notig, sich Rechenschaft uber die verschiedenen 
inander homologen Parietalorgane bei den Wirbeltieren zu geben. Die 
erosste Ahnlichkeit mit den Verhaltnissen bei den Reptilien finden wir bei 

Petromyzonten. Wir haben dort das hoher entwickelte Pinealorgan, das 

Epiphyse entspricht und von der Commissura posterior aus innerviert 
ird, ferner das weniger gut ausgebildete Parapinealorgan, welches mit dem 

ken Ganglion habenulae in Verbindung steht. Petromyson ist von ver- 
schiedenen Seiten @ausserst grindlich untersucht worden, so u. a. von 
fF. IK. StuDNICKA (05) und in neuester Zeit von F. TRetTJAKorr (15). Die 
technischen Schwierigkeiten der Untersuchung sind dort kleiner als bei den 
KXeptilien; so sind die Verhaltnisse bei Petromyson nun sehr gut bekannt. 
Bei guter Fixicrung weist das Pinealorgan fast keinen Binnenraum auf. 
Die Gesamtform des Organs ist nicht gleichmassig rundlich, sondern es ist 
eeghedert durch den Besitz eines Atriums. In der Wand des Pinealorgans 
unterscheidet F. TRETJAKOFF vier Arten von Zellen: Sinneszellen, Pigment- 
zellen, Ganglienzellen und Basalzellen. Die Sinneszellen haben an ihren 
proximalen Enden je zwei Nervenfortsatze. Diese Fortsatze vereinigen sich 
1 einem netzartigen Gebilde mit sternartigen Knotenpunkten. F. TRETJAKOFF 
den Zusammenhang solcher Sterne mit den Ganglienzellen fest- 

stellen. Es gibt aber auch Sinneszellen, deren Fortsatze in Baumchen endigen, 
sog. isoherte Sinneszellen. Es gelang ihm, diese Nervenzusammenhange mit 
life der Methylenblaumethode sehr schén sichtbar zu machen. Am distalen 


I-ende tragen die Sinneszellen ein kolbenformiges Endsttick. Die fadenartigen 
> 


Verbindungen, die von anderen Autoren beschrieben wurden und von diesen 


Ikndstucken zu den Zellen der Pellucida gehen sollen, halt F. Tretyjakorr 
fur eine Folge der Vergrésserung des Lumens durch ungeeignete Fixierungs- 
mittel. Zwischen den Sinneszellen liegen die Pigmentzellen, die aber ebenso 
vie die Sinneszellen nicht die ganze Wand des Pinealorgans durchsetzen. 
Neben Pigment- und Sinneszellen treten noch Basalzellen auf. Sie besitzen 
einen Nebenkorper neben dem Kern, was fiir ihre sekretorische Funktion 
spricht. Zu ausserst liegen die Ganglienzellen, die meistens bipolar, weniger 
g tripolar sind. Im Parapinealorgan werden Sinneszellen, Pigmentzellen 
und Basalzellen unterschieden. Die Fortsatze der Sinneszellen stehen direkt 

dem Ganglion parapineale in Verbindung. Mit Ausnahme der Basal- 
zellen, zu denen kein Gegenstiick bei den Reptilien bekannt ist, sind also 
grundsatzlich die gleichen Elemente wie im Parietalauge vorhanden. 

Eine Ubersicht tiber die topographischen Verhiltnisse bei den tbrigen 
Wirbeltieren finden wir bei F. K. StcpnréKa (05). Er gibt am Schlusse seiner 
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Monographie eine schematische Ubersicht, die die Verhaltnisse klar veran- 
schaulicht. Eine andersartige Ubersicht, die auf der Innervierung der 
Parietalorgane beruht und bedeutend weniger Formen umfasst, gibt uns 


N. HotmGren (18). Dabei hat er herausgefunden, dass die Innervierung 
der Parietalorgane haufig eine bedeutend kompliziertere ist, als bisher an- 
genommen wurde. Bei Petromyzon stellte er fest, dass die Endigungen der 
Pinealfasern nicht in der Commissura posterior Halt machen, sondern weiter 
in das Mittelhirn eindringen und sich wahrscheinlich mit motorischen 
Zentren in der Medulla verbinden. Der Tractus parapinealis ist noch kom- 
plizierter. Er besteht aus drei Biindeln, von denen zwei auf verschiedenen 
Wegen zum linken Ganglion habenulae gelangen, das Ganglion durchsetzen 
und nach verschiedenen Richtungen weiterziehen; ein Teil davon gelangt 
in die Commissura posterior. Das dritte Biindel, welches die geringste Starke 
aufweist, zieht direkt nach der linken Habenula. Abgesehen von Petromyzon 
hat N. Ho_mGren (18) auch die Innervierung der Epiphysen verschiedener 
Fische und Amphibien untersucht. Er hat dabei gefunden, dass diese Inner- 
vierung recht mannigfaltig und kompliziert sein kann. Er hat auch versucht, 
Homologien zwischen den verschiedenen Nervenzweigen aufzustellen, indem 
er bei Petromyzon Pinealorgan und Parapinealorgan zusammen als einheit- 


lichen Komplex auffasste, um seine Befunde bei den Fischen in eine ein- 
heitliche Entwicklungsreihe zu bringen. Um dies mit noch mehr Erfolg tun 


zu konnen, mussten aber noch mehr Ergebnisse vorhanden sein. Allgemein 
gesprochen zeigen die nervosen Verbindungen zwischen Parietalorganen und 
Commissura habenularis die Tendenz, mit der hoheren Entwicklung der 


Fische zu verschwinden. Bei den Amphibien fehlen Habenularverbindungen 
vollstandig. Bei den Reptilien dagegen, die N. HoL_MGREN nicht untersucht 


hat, ist wieder eine Verbindung mit der Commissura habenularis vorhanden. 


Fs ist also sehr schwer, irgendeine Gesetzmassigkeit im Verlauf dieser Nerven 
zu sehen. 

Ein Parietalauge tritt mit Ausnahme von Petromyzon nur bei den Rep- 
tilien auf, und zwar nur bei den Rhynchocephala und bei den Sauriern. Unter 
den Sauriern fehlt es den Geckonen, den Teiiden und Amphisbaeniden. 
Einige Familien sind wohl noch gar nicht daraufhin untersucht worden. Die 
Stirndriise der Frésche unterscheidet sich insofern grundlegend vom Parietal- 
auge, indem sie durch die Epiphyse innerviert wird und keine Habenular- 
verbindung besteht. Das Parapinealorgan bei Petromyzon scheint also das 
Organ zu sein, das dem Parietalauge der Reptilien am besten entspricht. 

Nachdem ich kurz die Verbreitung des Parietalauges bei den Wirbel- 
tieren beschrieben habe, méchte ich einige Vergleichsméglichkeiten zwischen 
-arietalauge und Seitenauge betrachten. Die Frage der Homologie von 
Parietalorgan und Lateralauge der Wirbeltiere ist in einer besonderen Publi- 
kation von K. HescHELER (23) erértert worden, so dass ich mich hier auf 
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folgende kurze Bemerkungen beschranken mochte, die nur den Zweck haben 
sollen, die gegebene kurze Ubersicht iiber die vorhandenen Arbeiten und 
Problemstellungen zu vervollstandigen. Der Gedanke dieses Vergleichs war 
viemlich naheliegend, und es ist schon von verschiedenen Forschern auf die 
Xhnlichkeit von Bau und Entwicklung der beiden Organe hingewiesen 
worden. Ich zitiere hier im folgenden hauptsachlich die Ansichten M. Nowt- 
KOFFs. die aber von anderen in ahnlicher Weise auch schon ausgesprochen 
worden sind. Er weist darauf hin, dass zwischen beiden Arten von Augen 
eigentlich keine prinzipiellen Unterschiede bestehen. Beide entstehen als Aus- 
stiilpungen der Zwischenhirnwand. Die advertierte Retina des Parietalauges 
‘st ihrem Pau nach der invertierten der Seitenaugen sehr ahnlich, nur ein- 
facher gebaut, indem die multipolaren Ganglienzellen fehlen. Die Linse ist 
schon ihrer Entstehungsweise nach von derjenigen der Seitenaugen naturlich 
eanz verschieden. Die Bildung der Linse und der advertierte Charakter der 
Retina stehen mit dem Umstand in Zusammenhang, dass das Parietalauge 
eine primaire Augenblase darstellt. M. Nowrkorr betrachtet also das Parietal- 
auge als Homologon der Seitenaugen, mit der Bemerkung jedoch, dass das 
Parietalauge auf dem halben Wege der Entwicklung stehen geblieben sei und 
in Form der primiren Augenblase eine verhaltnismassig hohe histologische 
Differenzierung und Anpassung an die Sehfunktion erworben habe. 
Natiirlich wurde auch die Homologie des Sehnerven mit dem Parietal- 
nerven diskutiert. E. Gaurp stellt die Frage nach den Zellen, von denen die 
Fasern auswachsen, und vermutet, dass diese Zellen wohl die Zellen des 
Parietalauges sind und die Nervenfasern also vom Parietalauge zum Gehirn 
wachsen. Auf Grund der Feststellung, dass sich der Parietalnerv erst nach- 
triclich bilde, betont A. p—E KiincKkowstrRem, dass der Parietalnerv durch- 
aus kein Homologon zum Sehnerv sei, indem die paarigen Augen zu jeder 
Zeit mit dem Gehirn in Verbindung sttinden. Nach E. Gaurpr verheren diese 
U‘berlegungen an Bedeutung durch die Tatsache, dass ja auch bei der Ent- 
wicklung des Sehnerven der urspriingliche, hohle Augenstiel gewissermassen 
nur das Leitband fiir die Nervenfasern abgibt, die von der Retina aus in 
cerebropetaler, zum kleinen Teil aber auch in retinopetaler Richtung aus- 
wachsen. E. Gavupp betont, dass zwischen Augenstiel und Augennerv eine 
rein lokale, nicht genetische Beziehung besteht, dass gerade in der gene- 
tischen Unabhingigkeit des Nervus parietalis eine vollige Analogie mit dem 
Verhalten des Sehnerven liegt. Die Untersuchungen von M. Nowrkorr haben 
gezeigt, dass das Parietalorgan zeitlebens mit dem Gehirn in Verbindung 


bleibt. Trotzdem wird man sich wber die Homologie zwischen Parietalnerv 


und Sehnerv noch weiter streiten kénnen, insbesondere da ja die Meinungen 


uber die Genese des Sehnerven immer noch geteilt sind. 
Wie wir weiter oben gesehen haben, halt M. Nowrkorr das Parietal- 


auge fir ein den Seitenaugen homologes Organ, das aber auf halbem Wege 
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der Entwicklung stehen geblieben ist. Er geht aber noch einen Schritt weiter, 
indem er annimmt, die Epiphyse stehe im gleichen Verhaltnis zum Parietal- 
organ, wie dieses zu den Seitenaugen; sie sei namlich als halbentwickeltes 


Parietalauge aufzufassen. Zu dieser Auffassung gelangt er auf Grund seiner 


histologischen Untersuchungen der Epiphyse, die bereits zitiert worden sind. 
Er nimmt ferner an, dass sich beide Organe in einem gewissen Grade der 
Degeneration befinden. Als gemeinsames Merkmal beider Organe, das darauf 
hinweist, nennt er ihre grosse Veranderlichkeit in der Form, die bei der 
Epiphyse sogar noch grosser sein soll als beim Parietalorgan. Beide Organe 
zeigen Neigung zur Bildung von Zipfeln und Falten. Das charakteristischste 
Merkmal dieser Neigung ist jedoch die Bildung sog. ,,Nebenparietalaugen”. 
Es sind dies kleine Hohlgebilde, die in der Nahe der Epiphyse oder des 
Parietalauges oder in der Mitte zwischen beiden liegen. Es sind keine kon- 
stanten Gebilde, und es koénnen auch gleichzeitig mehrere derselben  vor- 
handen sein. Besonders haufig sind sie bei Anguis; gelegentlich kommen sie 
aber auch bei anderen Formen vor. Sie entstehen durch Abschnurung und 
konnen entweder aus der unteren Wand des Parietalauges oder aus der 
Wand der Epiphyse ihren Ursprung nehmen. Man unterscheidet daher 
,,Nebenparictalaugen” und ,,Nebenpinealaugen”. In ihrem Aussehen unter- 
scheiden sie sich aber nicht voneinander. Es sind kleine runde Gebilde, die 
keine besondere Differenzierung ihrer Zellen aufweisen. Manchmal sind sie 
so klein, dass man kein Lumen sehen kann, sie kénnen aber auch ziemlich 
gross werden. In einzelnen Fallen glaubte man die Ausbildung einer Linse 
erkennen zu koénnen. Eine interessante Tatsache ist, dass fast alle Neben- 
parietalaugen Pigment enthalten, und zwar nur auf der Unterseite. Dadurch 
erhalten sie im Aussehen eine gewisse Ahnlichkeit mit dem Parietalauge. 
Merkwiirdig ist, dass sie dieses Verhalten aufweisen, gleichgiiltig, ob sie 
aus dem VParietalauge oder aus der Epiphyse entstanden sind. F. K. Stup- 
NICKA ist der Meinung, dass die Nebenparietalaugen fiir die vergleichende 
Anatomie nicht von Wichtigkeit sind, und er warnt sehr davor, sie mit 
allerlei ahnlichen Bildungen bei Fischen und Vogeln homologisieren zu 
wollen. M. Nowrkorr dagegen findet, dass ihre Bedeutung darin liegt, dass 
ihr Auftreten ein gemeinsames Merkmal fur Epiphyse und Parietalorgan 
darstellt und auf diese Weise als Beweis fiir die Homologie dieser beiden 
Organe dienen kann. Er glaubt ferner gefunden zu haben, dass die Epiphyse 
nicht rein von der Commissura posterior innerviert wird, sondern dass 
einzelne Nervenfasern auch nach der Commissura habenularis ziehen. 
Daraus zieht er den Schluss (entgegen seinen friheren Ansichten), dass 
Epiphyse und Parietalorgan urspriinglich paarige Organe seien, welche erst 
sekundar in die mediane Linie verschoben wurden. Beide Organe sollen in 
ihrem primitiven Zustande als ein Paar von Ausstilpungen der Gehirn- 
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wand hinter den Seitenaugen entstehen und sich zu diesen als seriell homo- 
loge Organe verhalten (siehe auch W. A. Locy, 93). 

In direktem Gegensatz zu der Ansicht von M. Nowtkorr steht diejenige 
von F. Trerjakorr (15). Nach seiner Meinung darf man die Retina des 
Parietalauges nicht mit derjenigen der Seitenaugen homologisieren, und er 
vibt dieser Ansicht in folgenden Worten Ausdruck: ,,Es ist zurzeit ganz klar, 


) 


dass man bei solchen Vermutungen den wunderbaren komplizierten Bau der 
Netzhaut der lateralen Augen der Wirbeltiere, welcher uns schon seit Jahr- 
zehnten so genau, wie es nur bei der Anwendung spezieller Methoden moglich 
ist, bekannt ist, sich nur in ausserst schematischer Weise vorstellen muss, 
um seine Ahnlichkeit mit dem retinalen Apparat des Pinealorgans anzu- 
nehmen. Wenn auch die funktionelle Analogie dieser Organe héchst wahr- 
scheinlich ist, brauche ich in keiner Weise ihre morphologische Homologie 
als bewiesen zu betrachten.” E:r wendet sich auch gegen die Ansicht, es 
seien Epiphyse und Parietalorgan bezw. Pinealorgan und Parapinealorgan 
als urspriinglich paarige Organe zu betrachten. Die Untersuchungen von 
A. Denpy (07) an Geotria, die M. Nowikorr in seiner Meinung bestarkt 


haben, erscheinen ihm nicht beweisend. A. Dexpy fand namlich, dass das 


Parapinealorgan bei Geotria meistens etwas nach links verschoben ist. Er 


halt die Anzahl der von A. Denby untersuchten Tiere als zu klein, um alle 
moglichen Variationen zu umfassen und die Erklarung der Bedeutung dieser 
Variationen zu liefern. Nach F. Tretjakorr konnen Lage und Form des 
Parapinealorgans sehr verschieden sein und auch Missbildungen aufweisen. 
Daraus kann man aber nicht ableiten, dass gerade die asymmetrische Position 
der Organe die phylogenetisch primitiveren Verhaltnisse zeigt. Er betrachtet 
daher Pinealorgan und Parapinealorgan nicht als ein Paar. Viel eher ware 
es noch moglich, das Parapinealorgan auf Grund seiner Lage und seiner 
Innervierung als urspriinglich paariges Organ zu betrachten. Vom Pineal- 
organ lasst sich das nicht behaupten, und die von J. CAMERON (04) und 
M. Nowrkorr (10) beschriebene Paarigkeit der Epiphyse, die in ganz sel- 
tenen Fallen auftritt, kann vielleicht nur abnorm sein. 

Zugunsten der Homologie des VTarietalauges mit den Seitenaugen 
sprechen schliesslich noch die Arbeiten von N, HOLMGREN (18), die sich 
allerdings nicht auf die Reptilien beziehen. Er studierte besonders die Histo- 
logie der Epiphyse von Squalus acanthias. Er weist mit Hilfe der Methylen- 
blaumethode Sinneszellen und Ganglienzellen in der Wand der Epiphyse 
nach. Die Sinneszellen haben komplizierte Fortsatze, die ins Lumen der Epi- 
physe hineinragen und aus einem Innen- und einem Aussenglied bestehen. 
Diese Glieder enthalten zuweilen Spiralfaden. Sie werden in der Folge durch 
sekretorische Vorgange abgestossen und degenerieren, wahrend die Zellen 
neue Fortsatze regenerieren. Dieser Vorgang kann auf zwei Arten vor sich 


gehen, die in den verschiedenen Teilen der Epiphyse verschieden verteilt 
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sind. Die gleichen Sinneszellen fand er auch in der Stirndriise der Frosche. 
Dass Neurogliazellen und Ependymzellen in der Wand der Epiphyse vor- 
kommen sollen, wie F. K. StupNiI¢KA annimmt, verneint N. HOLMGREN 
ganz bestimmt. Er nimmt an, dass die Sinneszellen denjenigen des Parietal- 
auges homolog sind und ebenso denjenigen der Seitenaugen, da die von ihm 
beschriebenen Strukturen sich gut mit den Retinazapfen (vergl. R. HEssE, 
04), die von M. Nowrkorr beschriebenen Zellfortsatze eher mit den Retina- 
stabchen vergleichen lassen. 


EIGENE UNTERSUCHUNGEN., 


Material und Technik. 


Als Material fiir meine Arbeit verwendete ich hauptsachlich Embryonen 
von der Erzschleiche, Chalcides tridactylus Laur. Ich hielt wahrend zwei 


Sommersemestern je 20—40 dieser Tiere im Terrarium. Sie ertragen die 


Gefangenschaft sehr gut, meiner Erfahrung nach besser als die Eidechsen. 
Im Aussehen zeigt Chalcides tridactylus grosse Ahnlichkeit mit unserer 
Blindschleiche. Bei naherem Hinsehen unterscheidet sie sich aber durch die 
vier rudimentaren Fusschen, die je drei kleine verktummerte Zehen tragen. 
In ihren Bewegungen ist Chalcides tridactylus wesentlich lebhafter und 
schneller als die Blindschleiche. Bei Versuchen, dem Terrarium zu _ ent- 
fllehen und an den Glaswanden heraufzuklettern, werden auch die rudimen- 
taren Fiisschen eifrig mitbentitzt. Chalcides tridactylus ist ein ausserst leb- 
haftes und gefrassiges Tier. Um Mehlwtrmer und andere Leckerbissen 
kénnen heftige Raufereien entstehen. Es gewohnt sich leicht an die Men- 
schen, wird sehr zutraulich und frisst schon nach kurzer Zeit aus der Hand. 

Die Farbe von Chalcides tridaclylus zeigt alle Ubergange von Bronze- 
braun bis zu griinlichem Silbergrau. Selten sind die Tiere einfarbig, sondern 
sie sind meistens mit sechs scharf abgezeichneten schwarzen Streifen ver- 
sehen, die der ganzen Lange des Tieres entlangziehen. Von der ihr ver- 
wandten Art Chalcides lineatus Leuck. unterscheidet sie sich durch ihre 
Grosse (sie kann bis zu 50 cm lang werden), ferner durch die gerade Anzahl 
der Langsstreifen, wahrend Chalcides lineatus neun oder elf Streifen besitzt. 
Chalcides iridactylus kommt hauptsachlich in Italien, Sizilien, Sardinien, 
Tunis und Algerien vor, wahrend Chalcides lineatus mehr in Siidfrankreich, 
Spanien und Marokko gefunden wird. 

Chalcides tridactylus ist eine lebendiggebarende Form. Ihre Kier haben 
am einen Pole eine allantoide, am anderen eine Dotter-Placenta. 

Ich erhielt zahlreiche Embryonen, wahrend ich vorher mit Versuchen, 
junge Eidechsen aus Eiern aufzuziehen, kein Glick hatte. Daneben ver- 
arbeitete ich auch einige Képfe von eben ausgeschliipften Exemplaren von 
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Lacerta agilis. Ich versuchte auch Schnittpraparate von Kopfen erwachsener 


Tiere herzustellen, leider ohne grossen Erfolg. Es stand mir zu diesem 
Zwecke eine ganze Reihe von verschiedenen, meist afrikanischen Saurier- 
arten zur Verfiigung. Ich moéchte an dieser Stelle allen denen meinen besten 
Dank aussprechen, die mir zur Beschaffung dieses Materials verholfen haben, 
in erster Linie Herrn Prof. Dr. J. Stroni, ferner den Herren Dr. HERMANN 
Monnic und Dr. CorNELIUs DE ViILLiers. Von dem Material, welches Herr 
Prof. Dr. J. Strout aus Marokko mitbrachte, bentitzte ich ein Exemplar 
von Varanus griseus, ferner einige Exemplare von Agama Bibroni. Die 
Beschaftung dieses Materials geschah mit Hilfe einer Subvention der 
Stiftung ftir wissenschaftliche Forschung in Zurich. Durch die lebens- 
wurdige Vermittlung der Herren Dr. MGnniG und Dr. DE ViLLters bekam 
ich aus der Gegend von Pretoria einige Képfe von Zonurus cataphractus, 
Agama atra und Mabuia striata, ferner aus Stellenbosch zwei Kopfe von 
Chamaeleon pumilus. Das Schneiden solcher Kopfe bietet grosse Schwierig- 
keiten, da es unmoglich ist, den ganzen Knochen und die Haut mit ihren 
Hornschuppen abzupraparieren. Ein kleiner Teil davon muss immer um das 
Parietalorgan herum stehen gelassen werden, wenn man das Organ intakt 
behalten will. Da bleibt denn nichts anderes tbrig, als den Knochen zu ent- 
kalken, wobei dann immer noch die hinderlichen Hornschuppen_ bestehen 
bleiben. Ich versuchte das Fntkalken zuerst nach den Angaben von 
M. Nowikxorr mit %4—1 % HNO, bezw. HCl in 70 % Alk., hatte damit 
aber auch bei langer Anwendung und haufigem Wechseln der Flussigkeit 
keinen Erfolg. Ich war genotigt, die Menge der HNO, bis auf 5—10 Volum- 
teile auf 100 Volumteile 70° Alk. zu erhohen. Auch dann liessen sich die 
Kopfe nicht immer schneiden, und in den Fallen, wo es gelang, hatte natur- 
lich die histologische Struktur unter der Einwirkung der Salpetersaure 
merklich gelitten. Dazu kam, dass die Fixierung (meistens Formol) haufig 
wunschen ubrig liess. 

Keine wesentliche Absicht, die bei Beginn dieser Arbeit vorgesetzt wurde, 
war, die Nerven des Parietalorgans, insbesondere die Innervierung der 
Retina, durch Anwendung einer speziellen elektiven Methode sichtbar zu 
machen, was mir leider trotz zahlreicher, zeitraubender Versuche ganzlich 
misslungen ist. Die Methoden von GoLcGi und BieLscHowsky sind schon von 
anderen ohne Erfolg an diesem Objekt versucht worden. Ich versuchte es 
zuerst mit der Nachvergoldung nach ApAtuy. Diese Methode ist aber von 
vornherein fur Wirbeltiere, insbesondere fur Embryonen, nicht sehr geeignet. 
Ausserdem war es mir nur in seltenen Fallen modglich, alle Bedingungen in 
bezug auf Sonnenscheindauer, Temperatur etc., die zum Gelingen der 
Methode notwendig sind, zu erfillen. Eine Methode, die in solchem Masse 
vom schénen Wetter abhangig ist, ist in unserem Klima nicht besonders 
giinstig; im Sommer war jeweilen bei sch6nem Wetter die Temperatur zu 
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hoch, im Winter die Dauer des Sonnenscheins zu kurz. Die Beobachtung, die 
M. KtUprer (16) mitteilt, man konne, wenn die Reaktion an einem Tage nicht 
eintritt, die Schnitte in frischer Ameisensaure lassen und am folgenden Tage 
wieder der Sonne aussetzen, hat sich hier nicht bestatigen lassen. Die Schnitte 
begannen jeweilen bei zu langer Einwirkung der Ameisensaure Risse zu 
bekommen und schliesslich zu zerfallen. Die Methode soll ferner den Vorteil 
haben, dass auch dann, wenn die Reaktion zur Farbung der Neurofibrillen 
nicht eintritt, dusserst sch6ne und brauchbare Praparate erzielt werden. Auch 
das war bei mir nicht der Fall, und die auf diesem Wege hergestellten 
Praparate standen an Deutlichkeit weit hinter den anderen zuruck. 

Ich versuchte ferner ohne Erfolg die Methylenblaumethode, wozu ich 
meistens die Angaben von I’. Tretjakorr beniitzte, ferner die Farbung mit 
Hamatein Ia nach ApAtuy. Die letztere Methode hat den grossen Vorzug, 
dass man auch 4lteres, in Spiritus aufgehobenes Material dazu benttzen 
kann. In beiden Fallen kam aber die gewiinschte Wirkung nicht zustande, 
Da jeweilen das frische Material innerhalb weniger Wochen fixiert werden 
musste, war es nicht mdglich, gleich in der Zwischenzeit eine grossere 
Anzahl von Praparaten fertig zu machen, so dass eventuelle Fehler in der 
Vorbehandlung sich erst viel spater bemerkbar machten. Zu all diesen Ver- 
suchen konnte natirlich nur embryologisches Material verwendet werden, 
denn das langere [:ntkalken ware mit den Vorschriften ftir die genannten 
Methoden unvereinbar gewesen. Ich bin dabei uberhaupt zu dem Schluss 
gekommen, dass alle diese Methoden fiir den Anfanger grosse Schwierig- 
keiten bieten und dass es wohl fiir jede derselben einer mehrjahrigen 
Praxis an verschiedenen Objekten bedarf, bis wirklich brauchbare Resultate 
erzielt werden kénnen. Mir blieb nichts anderes ubrig, als zu den gewohn- 
lichen Methoden, die nicht spezielle Nervenfarbungen ergeben, zuruck- 
zukehren. Ich versuchte verschiedene Fixierungsflissigkeiten, die auch im 
einzelnen verschiedene Resultate ergaben. Die Wahl der Fixierungsflussig- 
keit spielt bei den Parietalorganen eine grosse Rolle, was auch aus der Arbeit 
von F. Tretyakorr klar hervorgeht. Ich benitzte die folgenden lixierungs- 
flussigkeiten: Sublimat, Sublimat-Alkohol, Sublimat-Osmiumsaure, Flem- 
mingsche, Henningssche und Gilsonsche Flissigkeit. Gefarbt wurde mit ver- 
schiedenen Hamatoxylinen, ferner mit Boraxkarmin kombiniert mit den 
Plasmafarbungen nach Blochmann und Mallory. Die weitaus besten Resul- 
tate gab die klassische Eisenhamatoxylinfarbung nach Heidenhain kom- 
biniert mit Erythrosin, die aber fiir die jiingsten Embryonen nicht geeignet 
war. Bessere Bilder gab dort Hamatoxylin nach Delafield. In bezug auf die 
Farbbarkeit ergaben die mit Sublimat oder Sublimatgemischen fixierten 
Objekte die schénsten Praparate, wahrend die Anwendung von Hennings- 
scher und Gilsonscher Flissigkeit die Farbbarkeit entschieden beeintrach- 
tigte. Dagegen wurden durch die letzteren Gemische die Zellgrenzen zuweilen 
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deutlicher hervorgehoben. Die Gemische, welche Osmiumsaure enthalten, von 
den genannten also die Sublimat-Osmiumsaure und die Flemmingsche Flus- 
sigkeit, haben eine sehr merkwiirdige Wirkung auf das Parietalauge, indem 
namlich das Parietalauge auf diesen Praparaten beinahe kein Lumen besitzt, 
sondern Linse und Retina aufeinander aufliegen. F. TRetTJAKoFrr hat bei 
Petromyzon dieselbe Beobachtung gemacht. Er halt dies fur den natirlichen 
Zustand, wahrend nach seiner Meinung die Sublimatgemische das Lumen 
kiinstlich vergréssern, eine Ansicht, fiir die es aber eigentlich keinen direkten 
Beweis gibt. 

Die Schnittdicke betrug im allgemeinen bei den jungeren Embryonen 


3—6 u, bei den groésseren 5—7 u, bei den erwachsenen Tieren 10 uw. Schnitte 


von uber 10 a waren nicht zu gebrauchen. 


DIE ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DES PARIETALAUGES VON 
CHALCIDES TRIDACTYLUS. 


Das Parietalauge von Chalcides tridactylus Laur. ist nicht besonders ein- 
eehend untersucht worden. In den grossen Arbeiten von H. B. SPENCER (86) 


und W. J. Scumipt (09) wird es allerdings kurz beschrieben. Ferner gibt 


L. GIANELLI (04) eine Darstellung der Entwicklungsgeschichte des Parietal- 
auges von Chalcides tridactylus, die aber den grossen Mangel hat, dass thr 
keinerlei Abbildungen beigefugt sind. 


Ein Stadium, welches dem ersten von M. Nowrkorr (10) gezeichneten 


Stadium entspricht, fehlte mir leider, so dass ich die Frage, ob es sich bet 


Chalcides tridactylus um einen Vertreter des ersten oder zweiten Typus der 
Entwicklung (siehe oben, p. 8) handelt, nicht entscheiden kann. Ich bin 


aber tberzeugt, dass die von M. NowrKorr gezeichneten zwei kleinen Zeil- 
anhaufungen wirklich den getrennten Anlagen von Epiphyse und Parietal- 
auge entsprechen. Man darf wohl annehmen, dass dieses Verhalten fir alle 
Reptilien, die ein eigentliches Parietalauge besitzen, gultig ist. Die kleinen 


Verschiedenheiten, die an den nachstfolgenden Stadien auftreten und die den 


Grund fur den ganzen Streit er- 
geben, bedeuten ftir die Frage 
PO nichts. Wie P. Francotre und 
M. Nowikorr gezeigt haben, 

AWOY sind sie auf allerlei dussere 
=, & Faktoren (starkeres Wachs- 
mt” “LOD DOH tum der einen Blase, inten- 

sivere Zellvermehrung an einer 


Fig. 1. Embryo von Chalcides tridactylus. 1, Sta- 
dium. Sagittalschnitt durch die Anlagen von 


Stelle, verschiedener Turgor 


Parietalauge und Epiphyse. Fixierung: Sublimat. innerhalb des Gehirns) zuruck- 
Farbung: Boraxkarmin, Blochmann.  suftthren. Mein erstes Stadium 
DD. Oc. 3. (Vergr. ca. 315 mal.) Fur samtl. 


Textfiguren siehe Erklarung d. Abkurzungen p. 53 (Fig. 1) legt zwischen dem 
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zweiten und dritten Stadium von M. Nowrkorr. Man_ unterscheidet 


deutlich zwei kleine Ausstiilpungen, von denen die vordere, das spii- 


tere Parietalauge, die grdssere ist. Die beiden Ausstiilpungen sind nur 
durch eine schwache Einsenkung der Gehirnwand voneinander getrennt. 
Die vordere Ausstiilpung ist noch nicht gross genug, um sich dem 


caudal 


cranial 
Fig. 2. Gesamtansicht des Praparates von Fig. 1. (Vergr. ca. 50 mal.) 
Gehirndach auflegen zu konnen. Die Zellkerne liegen fast wuberall im 
zwei Reihen, wahrend bei M. Nowrkorr (Fig. 4) nur eine Reihe 
rundlicher Kerne zu sehen ist. Sie sind in meinen Praparaten nicht 
alle rundlich, sondern teilweise mehr langgestreckt. Im Bereich der 
beiden Ausstilpungen ist die Wand gegen den Ventrikelraum nicht glatt, 
wie das sonst ringsum der Fall ist, sondern man bemerkt vereinzelte Zipfel 
und Tropfchen, die den Eindruck von Sekrettropfchen machen. Fig. 2 
gibt eine Abbildung eines Schnittes durch den ganzen Embryo, um die 
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Grosse der Anlage des Parietalauges im Verhaltnis zu den ubrigen Korper- 


? 


| 


tellen zu Auf Fig. sind 


etwas mehr 


zeigen. 


hintere als die 


sogar 
gleich 


wird, 


gross. 


ist etwas nach hinten gerichtet. 


Die hintere Ausstulpung, 
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Ausstiilpungen gewachsen, die 


rdere, denn es sind nun beide etwa 


welche spater die Epiphyse bilden 


Die vordere Ausstilpung hat sich in- 


vorn zwischen nach vorn verschoben. 


hinten 

P hat sich schon fast vollstandig 

> von der hinteren abgeschniirt und 

‘ einen schmalen Kanal mit ihr. 

fo: Sie hat sich nun tatsachlich der 

) Gehirnwand eng aufgelegt. Am 

~  Gnneren Rande der Gehirnwand 

liegen vereinzelte Mitosen. Vom 
Fig. 3. Embryo von Chalcides tridactylus, 2. Sta- Beginn der Linsenbildung ist _ 
dium. Sagittalschnitt durch Parictalauge und : ‘ 
Epiphyse. Fixierung: Sublimat. Farbung: Bo- noch nichts zu sehen, nur sind G 

raxkarmin, Blochmann, Zeiss’ Obj. DD. Oc. 3 merkwiirdigerweise die kleinen, 

(Verge. a. mal.) schon auf diesem Stadium sicht- 


baren Zelliortsatze an der Stelle, wo 
Die M. NowrxKxo 


die 


ders deutlich. yon 


von denen aus Fasern 


sollen, konnte ich nicht beobachten. 
Gehirnwand liegen dort dicht aufein 


Kontinuitat 


iitte ich durchaus nicht immer genau sagen honnen, ob ein bestimmter Zell- 
ern nun gerade der Gehirnwand oder der Wand des Parietalorgans an- 
gehort; insofern kann ich 
die Beobachtungen von 
M. Nowikorr bestatigen. 
einigermassen dadurch 
rade in der Gegend, wo 
ander treffen, einige we- S&S G 
dazwischen liegen, die 
zwischen beiden Wanden 
zusammengepresst wer- Fig. 4. Embryo von ¢ halcides tridactylus. 2. Stadium. 
Quers as Pariets ng: Sublimat. 
den, wodurch das et- uerschnitt durch das Parietalauge. Fixierung : Sublim 
F “arbung: Hamatoxylin nach field, Eosin. Zeiss 


was gestort wird. Man er- homog. 


des Nervus parietalis ihren Ursprung nehmen 


der sie trennenden Membranen nicht iberall verfolgen. 


Imm. 


spiter die Linse entstehen soll, beson- 


Zellkerne, 


re beschriebenen grosseren 


Die Wand des Parietalauges und die 
dort 
Dabei 


ander. und auch ich konnte die 


2mm Kompens. Oc. 4. (Vergr. ca. 450 mal.) 
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kennt sie aber meistens leicht an ihrer langlichen schmalen Form und einer 
etwas dunkleren Farbung. Fig. 4 zeigt einen Querschnitt durch das Parietal- 
organ. Die Entwicklungsstufe ist die gleiche wie auf Fig. 3. Der gewahlte 
Schnitt zeigt die Stelle, wo der spatere Nervus parietalis entstehen wird. Wie 
schon oben gesagt wurde, besteht an dieser Stelle keine Trennung zwischen 
Gehirn und Parietalauge mehr, und man gewinnt den Eindruck, dass einige 
Zellkerne der Augenwand in die Gehirnwand hinunterwandern. Bestimmt 
lasst sich natirlich nicht sagen, welche Kerne der Augenwand und welche der 


Fig, 5. Gesamtansicht der Gehirnpartie des Praparates von Fig. 4. Anlagen der Lateral- 
augen und des Parietalauges. (Vergr. ca. 80 mal.) 


Gehirnwand angehoren. Nach M. Nowikorr sollen sich diese Kerne durch 


ihre besondere Grésse und starke Farbung auszeichnen. Ich konnte dagegen 
keinerlei Unterschied zwischen diesen Kernen und den tibrigen Kernen des 
Parietalorgans bemerken. Fig. 5 gibt die ganze Gehirnpartie wieder, nach 
welcher auch Fig. 4 gezeichnet ist. Man erkennt darauf die gegenseitige 
Lage und Grosse des Parietalauges und der Lateralaugen. 

Fig. 6 gibt ein weiteres Entwicklungsstadium. Das Parietalauge ist nun 
vollstandig von der Epiphyse abgeschntrt. Die schraffierten Partien geben 
die Stellen der spateren Kommissuren an, die Schraffierung ungefahr die 
Richtung, in welcher der Hauptteil der Nervenfasern verlauft. Auf diesem 
Stadium ist nun schon ein ganz kurzer Nervus parietalis zu erkennen. Auf 
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Fig. 
den Nervus parietalis darstellt. Man sieht darauf, dass einzelne Kerne der 


> habe ich den Ausschnitt des Praparates von Fig. 6 wiedergegeben, der 

Parictalaugenwand mit solchen der Gehirnwand durch feine Fasern und 
Plasmabriicken in Verbindung stehen. Die Vermutung liegt nahe, dass die 

in der Gehirnwand liegenden Kerne, die mit den Kernen der Parietalaugen- 

wand in Verbindung stehen, 


mn Ep. 


hinten 


die gleichen sind, von denen 
oben angenommen wurde, 
sie seien von der Augen- 
wand in die Gehirnwand 
eingewandert. Auch hier 


unterscheiden sich die be- 


treffenden Kerne auf mei- 


Fig. 6. Embryo von Chalcides tridactylus. 3. Stadium. 
Sagittalschnitt durch Parietalauge und Epiphyse. Fixic- 
rune: Sublimat. Farbunge: Boraxkarmin, Blochmann. den ubrigen. Ich stelle mir 

Leitz’ Obj. 5. Oc. 3. (Vergr. ca. 267 mal.) 


nen Praparaten nicht von 


in diesem speziellen Falle 
die Genese der Nerveniasern folgendermassen vor: Die wenigen ausgewan- 
derten Zellen sind mit einigen der in der Augenwand zurtickbleibenden durch 
rotoplasmabriicken in Zusammenhang geblieben, und diese Brucken bilden 
spiter den Ursprung der Nervenfasern. Die Moglichkeit einer solchen An- 
schauung wird auch durch St. von ApAtuy (97) ausgedrickt. Er schreibt 
namlich: ..Die Wege, auf welchen die wachsenden leitenden Primitivfibrillen 
in einer Richtung die Ganglienzellen, in der anderen die Sinneszellen er- 
reichen, sind bereits vor der Entstehung der Primitivfibrillen selbst vor- 
handen: es sind die Intercellularbriicken, Protoplasmafortsatze welche von 
der ersten Teilung der Eizelle an die Zellen eines Organismus, direct oder 
indirect, bestandig miteinander verbinden.” 

Die dorsale Wand des Parietalauges weist auf Fig. 6 bereits eine ge- 
wisse W6lbung auf. In diesem Bezirke hat nun die Linsenbildung eingesetzt. 


Die Zellkerne haben eine langgestreckte Form angenommen. Sie haben sich 


alle gegen das Augenlumen hin- : 
velagert, so dass die dorsale a 
Halfte der Linsenpartie fast \ 
vollstandig kernfrei ist. Auf * 3 fo 
diesen jungen Stadien erscheint és 
die Linse immer bikonvex, wah- 

rend spater ihre Gestalt vari- 
ieren kann. Die Richtung des & 
Parietalnerven ist derjenigen 
bei Lacerta vivifpara gerade 


7 Fig. 7, Ausschnitt aus dem Praparat von Fig. 6. 
entgegengesetzt. Wahrend dort Beginn der Bildung des Parietalnerven. Zeiss’ 


der Nerv gegen die Basis der homog. Imm. 2 mm Kompens. Oc. 4. (Vergr. ca. 
450 mal.) 
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L-piphyse gerichtet ist, scheint er bei Chalcides tridactylus von der Epiphyse 

hinwegstreben zu wollen. Diese Erscheinung erklart sich aber in den darauf- 

folgenden Abbildungen leicht. Epiphysenwand und Parietalnerv laufen ein- 

ander parallel. Die Epiphyse von Chalcides tridactylus zeigt nun zuerst eine 

direkt auffallende Tendenz, nach hinten zu ziehen, im Gegensatz zu ihrem 

Verhalten bei Lacerta vivipara ,. 
hinten vorn 

und muralis, wodurch dann 

auch die relative Richtung des 

Parietalnerven bedingt wird 

(siehe Fig. 6, 8, 9 und 1). 

Auf den Stadien, welche Fig. 

8 und 9 entsprechen, ist der 

Parietalnery auch ohne spe- 

zielle Methoden sowohl auf 

Sagittalschnitten, als auch auf 

Querschnitten leicht und deut- 

lich erkennbar und sein Ver- 

lauf lasst sich gut rekonstru- 

ieren. Zwischen Fig. g und 

10 besteht eine gewisse Liicke. 


Das Parietalauge ist auf Fig. Fig. 8. Embryo von Chalcides tridactylus. 4. Sta- 
dium. Sagittalschnitt durch Parietalauge und Epi- 
physe. Fixierung: Sublimat. Farbung: Hamatoxylin 
verlagert. Paraphyse und Dor- nach Delafield, Eosin, Leitz’ Obj. 5. oc. 3. (Vergr. 


10 schon deutlich nach vorn 


salsack sind der Epiphyse ca. 267 mal.) 


schon ziemlich stark angepresst worden. Die Paraphyse entwickelt sich spater 
als die Epiphyse. Auf dem Praparat von Fig. 6 ist von der Paraphyse noch 
nichts zu sehen, wahrend sie auf Fig. 8 und 9 vorhanden ist. Der Dorsal- 
sack wird aus dem Stiick Gehirnwand gebildet, welches zwischen Epiphyse 
und Paraphyse liegt. Diese Partie wird beim Zusammenriicken der beiden 
hinten Ausstilpungen zu einer drit- 
ten zusammengepresst, die mit 
allerlei Falten versehen ist. 
Auch in bezug auf die 
Differenzierung der Retinaele 
mente kann ich die Unter- 
suchungen von M. Now1Korv 
im grossen und ganzen_ besta- 
tigen. Auf jungeren Stadien 
liegt die Nervenfaserschicht 
Fig. 9. Embryo von Chalcides tridactylus. 5. Sta- s ; 
dium. Sagittalschnitt durch Parietalauge und Epi- noch ausserhalb der Retina 
physe. Fixierung: Sublimat. Farbung: Borax- (vergl. auch Srraut und 


karmin, Blochmann. Leitz’ Obj. 5. Oc. 3. (Vergr. : 
co. wal) Martin, 88), und zwar kann 
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diese Schicht eine bedeutende Dicke annehmen (Fig. 8). Sie wird dann all- 
mahlich in die Retina eingekeilt (Fig. 9). Auf diesem Stadium erkennt man 
auf Horizontalschnitten vereinzelte, vollstandig ausgebildete Stiitzzellen, die 
schon ihre typische Gestalt besitzen (Fig. 11 und 13). Auf Sagittal- und Quer- 
schnitten konnte ich sie noch nicht unterscheiden. Dass die Nervenfaserschicht 
sich zuerst in den der Linse zunichst liegenden Partien der Retina bildet, konnte 
ich nicht beobachten. Meiner Ansicht nach entsteht sie zuerst an der Ur- 


sprungsstelle des Parietalnerven und breitet sich dann allmahlich nach allen 


Nop. »orn Richtungen gegen die Linse zit 

Ln. aus. Da die Reihenfolge meiner 

Priparate an dieser Stelle aber 

\ seine gewisse Liicke zeigt, ist in 


diesem Punkte eine Tauschung 
TH moglich. Auf diesen Stadien (Fig. 
rN Pr &) konnte ich keinerlei Anhau- 
~ fung von Ganglienzellen an der 
Eintrittsstelle des Nerven sehen. 
\ SO Ds. Erst auf spateren Stadien waren 
manchmal solche Anhaufungen 
Aw sichtbar. Diese Zellen zeigten 
FANN 4 Ch dann aber keinen bi- oder tri- 
\ polaren Typus, so dass ich nicht 
‘ae Ww weiss, ob sie den Namen Gang- 
/ / lienzellen wirklich verdienen. 
rf Auf dem Praparat von Fig. 
10 sind schon alle Retinaelemente 
vorne Ale ( ie se is 
Fig. 10. Embryo von Chalcides tridactylus. 6, Sta- orhanden, und die Linse st 
dium. Sagittalschnitt durch Parictalauge, Epi- deutlich von der Retina abge- 
physe, Dorsalsack und Paraphyse. Fixierung: 
Flemmingsche Flussigkeit. Farbung: Eisenhama- 
xylin nach Heidenhain, Erythrosin, Leitz’ Obj. bedeutend langer, aber auch viel 
3. Oc. 3. (Vergr. ca. 82 mal.) 


trennt. Der Nervus parietalis ist 


diinner geworden. Er lasst sich 
zwischen Epiphyse und Dorsalsack nicht mehr gut verfolgen; auch ist seine 
nervose Natur auf gewohnlichen Praparaten nicht erkennbar. 

Die Entwicklung des Parietalauges von Chalcides tridactylus ist eine 
stetig fortschreitende. Das Parietalauge selbst nimmt im Laufe dieser Ent- 
wicklung an Grosse bestandig zu. Der Behauptung von L. GIANELLI (04), 
welcher schreibt, bei Chalcides tridactylus bilde sich das Parietalauge wieder 
zurick und sei im ausgewachsenen Zustande kleiner als in gewissen Embryo- 
nalstadien, muss ich entschieden widersprechen. 

3evor ich nun zur Beschreibung der Histologie des ausgewachsenen 


Parietalauges iibergehe, méchte ich mich noch mit einem Gebilde beschat- 
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tigen, welches als Glaskorper des Parietalauges bezeichnet wird und welches 
in der Literatur zu verschiedenen Streitfragen Anlass gegeben hat. 


DER GLASKORPER DES PARIETALAUGES. 


In den meisten Arbeiten tber das Parietalauge der Reptilien wurde im 


Inneren des Organs eine Bildung beschrieben, die sich bald netzformig im 


Lumen ausbreitet, bald die Form eines flockigen Koagulates oder einer fein- 
kornigen Masse annimmt. In einigen Fallen liegt sie auch als dicke Schicht 
dem vitralen Rande der Retina an (z. B. bei A. DE KLINcKOwWsTReM, 94, 
beschrieben), die sogar scheinbar das Aussehen einer Reihe von senkrecht 
stehenden Stabchen erhalten kann (F. Leypic, 90). Im Inneren dieser Sub- 
stanz findet man vereinzelte Zellkerne. Die Angaben uber diese Bildung sind 
sehr verschieden, was jedenfalls auf die Verschiedenheit der angewendeten 
Fixierungsflissigkeiten zuruckzuftihren ist. Nachdem man einmal begonnen 
hatte, die Bezeichnungen der Bestandteile des Auges auf das Parietalorgan 
anzuwenden, war es natiirlich das Gegebene, diese Masse im Inneren als 
Giaskorper” oder ,,Corpus vitreum” zu bezeichnen. Nach A. Denby (99) 
soll die Substanz von den Linsenzellen ausgeschieden werden. Nach 
StrupniéKa (13) soll es sich nicht um ein Sekret der Linsen- bezw. 
Retinazellen handeln, sondern um ein das Innere des Organs wahrend des 
Lebens ftllendes Syncytium, das mit den Zellen der Retina und der Linse 
an vielen Stellen zusammenhangt und wahrscheinlich von diesen Schichten 
gebildet wird. Daher kann die beschriebene Masse nur die Bedeutung eines 
Corpus vitreum haben, das bei den Wirbeltierlateralaugen auch eine ur- 
spriinglich syneytiale Bildung ist. Auch A. DENpy nimmt an, die vorhandenen 
Zellkerne witirden wohl aus den umgebenden Wanden_herausgestossen. 
M. Nowrkorr (10) dagegen ist anderer Ansicht. Er behauptet, die sog. Gilas- 
korperzellen seien mesodermalen Ursprungs, indem es Bindegewebszellen 
seien, die wahrend der Embryonalentwicklung durch die Wand des Parietal- 
organs einwandern, eine Ansicht, die mir durch seine Zeichnungen und Be- 
schreibungen nicht erwiesen scheint. Ausser diesen Zellen nehmen noch die 
Fortsatze der Sinneszellen und der Linsenzellen am Aufbau des Glaskorpers 
teil. Manchmal sollen einzeine Glaskorperzellen auf ihrer Wanderung mitten 
in der Wand des Parietalorgans stecken bleiben. M. Nowrxorr gibt aller- 
dings die Méglichkeit zu, dass neben dieser :ntstehungsweise auch noch eine 
andere bestehe: dass vielleicht ein Teil der Zellen aus der Retina stamme. 
Die Wichtigkeit der ganzen Frage betont F. TretyjAkorr, indem er sagt: 
ch brauche wohl nicht ausfithrlich zu beschreiben, welche Bedeutung diese 
3ehauptung vom neuroglialen Ursprung und von der ectodermalen Natur 
des Glaskoérpers im Parietalauge fiir die Lehre von der Entstehung des Glas- 
kérpers der lateralen Augen (Kolliker, Rabl, Szili) hatte. Die Bezeichnung 
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Glaskorper war irrefuhrend und ohne die Homologie der mit diesem Wort 


gestempelten Gebilde bewiesen zu haben, hoffte man im ectodermalen Ur- 
sprung des Glaskorpers der Parietalorgane die Bestatigung der ectodermalen 
Entstammung des Glaskorpers der lateralen Augen zu finden.” Der Versuch, 
aus dem ectodermalen Ursprung der Glaskérperzellen im Parietalauge den 


11. Embryo von Cyialcides tridactylus. 4. Stadium. Horizontalschnitt durch das 
alauge. Bildung von Glaskorperzellen. Fixierung: Sublimat. Farbung: Borax- 
karmin, Blochmann. Zeiss’ Obj. DD. Oc. 3. (Vergr. ca. 315 mal.) 
leichen Ursprung der Glaskérperzellen im Lateralauge zu beweisen, ist 
meines Wissens nie unternommen worden. Auch hat M. NowtrKorr schon 
die grundlegenden Unterschiede der beiden Gebilde scharf herausgehoben. 
Wahrend es sich beim Lateralauge um eine sekundare Augenblase handelt, 
deren Lumen der Glaskorper ausfiillt, wird dagegen das Lumen des Parietal- 
auges durch die Wand einer primaren Augenblase umschlossen. Im Parietal- 


auge nehmen ausserdem noch die distalen Fortsatze der Sinnes- und der 
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Linsenzellen am Aufbau des Glaskorpers teil, wahrend die Glaskérperfasern 
im Lateralauge ihren Ursprung von den proximalen Enden der Stiitzzellen 
nehmen. Aus all dem geht hervor, dass die beiden Gebilde durchaus nicht 
ohne weiteres homologisiert werden diirfen. 

Mit der Beschreibung, 
korperzeilen im Parietalauge gibt, habe ich mich nie recht befreunden kOnnen. 


die M. Nowrkorr von der Entstehung der Glas- 


Sie erscheint mir durch seine Abbildungen nicht erwiesen. Sie wird auch 
von N. Hotmcren (18) angezweifelt. Ich persénlich bin zu dem Schlusse 
gelangt, dass die Glaskérperzellen durch Teilung aus den Retinazellen ent- 
stehen, und zwar geschieht das wahrend der Embrvonalentwicklung des 
Parietalauges. Soweit ich es beob- litrad 
achten konnte, findet diese Teilung 
zu einer Zeit statt, wo das Parietal- 
auge schon vollstandig vom Gehirn 
abgeschnirt ist. Es  besitzt dann 
schon einen Nervus parietalis, und 
die Differenzierung der Retinazellen 
beginnt eben. Es ist auch schon etwas 
Pigment vorhanden. Auf Fig. 11 und 
12 habe ich Zellen abgebildet, die 
noch mit Wandzellen durch einen 
Protoplasmastrang in Verbindung 
stehen. Auf Fig. 12 befinden sich die 


beiden Zellkerne noch deutlich in 


Teilung, der eine Zellkern liegt aber 

schon im Bereiche*des Glaskorpers. 
Auf Fig. 11 ist der Vorgang schon Fig. 12. Schnitt aus der gleichen Serie wie 
Fig. 11. Partie aus der Wand des Parietal- 
auges. Bildung einer Glaskorperzelle. Zeiss’ 
den Zellkerne, die dort in Betracht homog. Imm. 2 mm Kompens. Oc. 4. (Vergr. 
ca. 450 mal.) 


etwas weiter vorgeschritten, Die bei- 


kommen, haben sich schon konsoli- 
diert und haben eine langliche Form angenommen, die bei Glaskorper- 
zeilen haufig auftritt. In dieser Beziehung haben die Glaskorperzellen tat- 
sichlich manchmal eine gewisse Ahnlichkeit mit Bindegewebszellen. Auf 
beiden Praparaten heften sich an die Glaskorperkerne feine Protoplasma- 
auslaufer, welche sich mit anderen ahnlichen Auslaufern, die man der 
Retinawand entlang ziemlich zahlreich antrifft, verbinden. In der Mitte 
des Lumens sind auf diesem Stadium noch keinerlei Glaskorperbestand- 
teile zu sehen. Vig. 13 zeigt eine Partie aus der Wand der Epiphyse 
derselben Serie, der die zwei vorhergehenden Figuren angehoren. Auch dort 
sind die beiden Kerne eben erst durch Teilung entstanden, das Protoplasma 
ist aber noch zusammenhangend. Der Vorgang scheint also in der Epiphyse 
auf gleiche Weise vor sich zu gehen. Fig. 14 zeigt wieder einen Teil der 
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13. Schnitt aus der gleichen Serie wie Fig. 11 und 12 
ius der Wand der Epiphy se. Zeiss’ homog 
$50 mal.) 


Imm 


Wand 


diesmal 


des Parietalauges, 
einem 
Das 


Parietalauge hat sich dort 


aber von 


jungeren Stadium. 
eben von der Epiphyse ab- 
geschnurt. Dieses Praparat 
nicht ohne wei- 


lasst sich 


teres erklaren; immerhin 
scheint es mir trotzdem zu- 
gunsten meiner Ansicht zu 


sprechen. Ich habe die in 


Betracht kommenden Zell- 
kerne mit I, 2, 3 und 4 


numeriert. Nr. 2 ist aller- 
dings kein cigentlicher Zell- 


kern; ich halte das, was ich 


damit bezeichnet habe, fur einen Komplex von Chromosomen. Nr. 1 und 2 


halte ich fur zusammengehorige Teilungsprodukte; eventuell ist dies auch 


fur Nr. 3 und 4 der Fall. Wenn diese Annahme richtig ist, hatten sich 
eben an dieser Stelle zwei Zellen nebeneinander gleichzeitig geteilt. Fs 
besteht freilich noch eine andere Moglichkeit, namlich die, dass 2 und 4 


zusammengehort haben. In 


diesem Fall sind dann aber 
die Vlasmabrtiicken, welche 2 


und 4 mit 1 und 3 verbinden, 


nicht erklarlich. Es erscheint 


mir ubrigens gar nicht unmog- 


lich. dass sich Glaskorperzel- 
len auch noch weiter teilen 
und auf diese Weise ver- 


mehren konnen. In einem Fall 
schien mir ein Glaskorperkern 


in Teilung zu sein. Es war 


aber nicht deutlich genug zu 
sehen. Die Chromosomen sind, 
auch dann wenn threr 


lage wegen nicht als Bander 
zu sehen sind, im allgemeinen 
leicht erkennbar. Auf den mit 
Pra- 


Hamatoxylin gefarbten 


paraten zeichnen sie sich tief 


dunkelviolett, fast schwarz ab, 


Fig 


Was 


rune: 


held, 


14. Embryo von Chalcides iridactylus. 2. 
dium. Horizontalschnitt durch das Parietalauge (et- 


schief 


gcraten). 


Sta- 


Partie aus der Wand. Fixie- 


Sublimat. Farbung: Hamatoxylin nach Dela- 


Eosin. 


Oc. 


Zeiss’ 
4. 


(Verer. ca. 


Imm. 2 mm 
450 mal.) 


homog. Kompens. 
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auf den mit Boraxkarmin gefarbten hellrot und lichtbrechend, was freilich 
auf der Zeichnung nicht darzustellen ist. Die eine der beiden Kernhalften 
scheint jeweilen etwas im Riickstand zu sein, denn in keinem der von mir 
beobachteten Faile befanden sich die beiden Halften in bezug auf die voran- 
gegangene Teilung auf gleicher Stufe. 

Zugunsten der Annahme, dass die Glaskérperzellen durch Teilung aus 
den Retinazellen entstehen, spricht auch noch die Tatsache, dass sich alle 
Mitosen immer am vitralen Rande der Wand des Parietalorgans befinden. 
Ks ist daher leicht denkbar, dass sich die eine Halfte der Teilungsfigur aus 
dem Verbande der Wandzellen loslést und in das Augenlumen hineingelangt. 
Ob es nun die Stitzzellen oder die Sinneszellen sind, die diese Glaskorper- 
zellen produzieren, kann ich nicht entscheiden. Der ganzen Lage der Zellen 
nach zu schliessen, mochte ich das letztere vermuten. Die Differenzierung 
der Elemente ist ja allerdings auf dieser Stufe noch keineswegs vollendet. 
Trotzdem kann man diese beiden Zellarten schon an verschiedenen Stellen 
unterscheiden. Meine Auffassung wird auch noch durch die Untersuchungen 
von N. Ho_mGren bestarkt, der in der Epiphyse von Squalus acanthias 
ahnliche Vorgange beobachtet. Dort sind es vereinzelte Sinneszellen, welche 
ins Innere der Epiphyse ausgestossen werden und dann degenerieren. 

Die Glaskorperzellen im Parietalauge sind nicht zahlreich. Im fertig aus- 
gebildeten Organ waren es ihrer im Maximum 7—10, haufig weniger, manch- 
mal waren uberhaupt gar keine vorhanden. Auch hier scheinen sie allmahlich 
zu degenerieren. Die Zellkerne machen haufig einen zusammengedrtckten 
Kindruck, und das Chromatin bildet unregelmassige Klumpen. An der Fixie- 
rung kann das nicht liegen, denn man sieht diese Erscheinung auch dann 
haufig, wenn andere Kerne noch ihr normales Aussehen beibehalten haben 
und der Glaskorper tberhaupt tadellos fixiert ist. A. DENpy (99) und 
F. K. StupniéKa (05) beschreiben auch solche geschrumpfte Kerne. Den 
Rest des Glaskérpers bilden feine Plasmafortsatze, die mit den Fortsatzen 
der Sinneszellen in Verbindung stehen. Im fertig ausgebildeten Parietalauge 
durchsetzen sie das ganze Lumen in Form eines feinen Netzes (TVafelfig. 1). 
In einer neueren Arbeit erklart F. K. StupniéKa (13), der Hauptteil 
des im Lumen des Parietalorgans vorhandenen Protoplasmas gehore nicht, 
oder nur teilweise, den Glaskérperzellen, sondern dem sog. ,,extrazellularen 
Protoplasma” an. Unter dem Begriff des extrazellularen Protoplasmas ver- 
einigt er die verschiedenartigsten Protoplasmabildungen, die seiner Meinung 
nach ,,extrazellular” oder ,,interdermal” sind. ‘Im vorliegenden Fall wird 
durch diesen Ausdruck an Klarheit nichts gewonnen. Es ist nicht médglich 
zu unterscheiden, welche Partien des Protoplasmas den Glask6rperzellen, 
weiche den Fortsatzen der Sinnes- und Linsenzellen angehoren und welche 
schliesslich extrazellular genannt werden kénnen. Er gebraucht fir diesen 


letzteren Teil des Protoplasmas den Ausdruck ,,zellfreies Symplasma”, ein 
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Ausdruck, der mir auch nicht tbermassig glucklich erscheint. Unter Sym- 
plasma’ versteht man meines Wissens einen Protoplasmakomplex abgestor- 
bener oder Gruppen absterbender Zellen. Dieser Ausdruck stimmt ftir gewisse 
Teile des Glaskérpers im Parietalauge gewiss sehr gut, scheint mir aber 
nicht mit dem Begriff des extrazellularen Protoplasmas tbereinzustimmen. 

Manchmal findet man im Glaskorpergewebe auch vakuolen- und 
trOpfchenartige Gebilde. Diese kénnen nun einerseits gerade Uberreste ab- 
sterbender Zellen darstellen. Ich halte es aber anderseits nicht absolut fur 
unm6glich, dass auch gewisse Sekrete der Retina- bezw. Linsenzellen im 
Innern des Parietalauges vorkommen mogen. 

Damit hoffe ich den ectodermalen Ursprung der Glaskorperzellen im 
Parietalauge bewiesen zu haben. Mit denjenigen des Lateralauges scheinen 
sie mir nicht vergleichbar aus den schon oben angefuhrten Grunden. Das 
indringen von Mescdermzellen ist dort ohne weiteres verstandlich durch 
die Entwicklung einer sekundaren Augenblase und das Auftreten einer 
\rteria capsularis lentis. Beim Parietalauge dagegen ist die Moglichkeit und 
Notwendigkeit einer Einwanderung von Mesodermzellen nicht einzusehen 
Immerhin ist es bemerkenswert, dass sowohl beim Parietal- als auch beim 
Lateralauge der zur Retina werdende Teil der Augenblase Glaskorper- 


bestandteile liefert. 


DIE HISTOLOGIE DES PARIETALAUGES VON CHALCIDES 
TRIDACTYLUS. 


Zum Studium der genaueren Histologie des Parietalauges benutzte ich 
Embryonen von Chalcides tridactylus, welche sich direkt vor dem Aus- 
schlupfen befanden. Bei diesen Tieren sind die Elemente schon alle voll- 
standig differenziert und entsprechen denjenigen im erwachsenen Parietal- 
auge. Die Kopfe dieser sehr grossen Embryonen lassen sich aber leichter 
schneiden als die der erwachsenen, und es besteht ferner der Vorteil, dass 
bei ihnen die Organe noch nicht ganz so stark pigmentiert sind, wie dies 
spater der Fall ist. Daher kann man die Verteilung des Pigments besser 
erkennen. Prinzipielle Unterschiede zwischen den Parietalorganen dieser 
Embryonen und denjenigen der erwachsenen Tiere scheinen mir nicht zu 
bestehen, wenigstens nicht, soweit ihre Histologie in Betracht kommt. In- 
foige des spateren starken Wachstums und der Bildung des Schadels ver- 
schieben sich die topographischen Verhaltnisse spater noch etwas. Bei diesen 
Embryonen entspricht die allgemeine Lage der Organe der Darstellung auf 
Fig. 15 und 16. Die beschriebenen Verhiltnisse wurden auch an Praparaten 


von erwachsenen Tieren untersucht. 


* Siche StOHR, Lehrbuch d. Histologie, 11. Aufl, p. 53, 1005 
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Ich habe schon bei der Besprechung der angewendeten Technik erwahnt, 
weich starke Einwirkung die Fixierungsflissigkeit auf die Gesamtform des 
Organs ausuben kann. Meine Beobachtungen stimmen dabei mit denen von 
I’, TRETJAKOFF (15) bei Petromyzon einigermassen tberein. Bei der Anwen- 
dung von Gemischen, welche Osmiumsaure enthalten, insbesondere bei der 
Anwendung von Sublimat-Osmiumsaure, verschwindet das Lumen des 
Parietalauges fast vollstandig. Retina und Linse liegen dann direkt auf- 
einander. Auf diesen Praparaten liessen sich natirlich die Zellfortsatze im 
Inneren des Parietalauges nicht studieren, was mir eine gewisse Enttauschung 
bereitete, da ich angenommen hatte, diese Art der Fixierung werde zu diesem 


hinten 


Fig. 15. Embryo von Chalcides tridactylus. 7. Stadium. Kurz yor dem Ausschlupfen. 
Sagittalschnitt durch Parictalorgan, Epiphyse, Dorsalsack und Paraphyse. Fixierung: 
Henningssche Flussigkeit. Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heidenhain, Erythrosin. 
Leitz’ Obj. 3. Oc. 3. (Vergr. ca. 82 mal.) 
Zweck ganz besonders geeignet sein. Bei Fixierung mit Sublimat, Sublimat- 
Alkohol und Henningsscher Flussigkeit dagegen besitzt das Parietalauge ein 
in einer Richtung gestrecktes Lumen. F. TRETJAKOFF nimmt von Petromyzon 
an, die Vergrésserung des Lumens werde durch das Sublimat bewirkt und diese 
itrweiterung des Binnenraumes sei ein unnaturlicher Zustand. Warum dann 
aber die Sublimat-Osmiumsaure das vollstandige Verschwinden des Lumens 


bei Chalcides tridactylus bewirkt, erscheint mir nicht ohne weiteres verstand- 


lich. In diesem Fall ware dann offenbar die Wirkung der Osmiumsaure 


uberwiegend. Bei Anwendung von Gilsonscher Flissigkeit sind die Resultate 
ungleichmassig. Ich glaube, dass fir Chalcides tridactylus ein schmales und 
laches Lumen den naturlichen Verhaltnissen am ehesten entspricht, wah- 
rend die aufeinander gepresste Retina und Linse einen unnatiirlichen Ein- 
druck hervorrufen. In allen Fallen ist das Parietalauge hier ein abgeplat- 


37 


YY yy \ 
\\\ ; ee 

Sake 


VICTOIRE BOVERI 


tetes, rundliches Gebilde. Ich konnte niemals ein kugeliges Parietalauge 
beobachten, wie es z. B. bei Lacerta agilis beschrieben wird. 

Meine Befunde wher die Histologie des ausgebildeten Parietalauges 
stimmen mit denjenigen von M. Nowrkorr (10) tberein. Auch bei Chal- 
cides tridactylus kann man in der Retina dreierlei Elemente unterscheiden, 


hinten 


16. Sagittalschnitt durch die Parietalorgane. Fixierung: Sublimat. Farbung: Ejisen- 
umatoxylin nach Heidenhain, Erythresin. Leitz’ Obj. 3. Oc. 1. (Vergr. ca. 51 mal.) 


hi 


die den von M. Nowikorr beschriebenen Sinneszellen, Stitzzellen und 
Ganglienzellen entsprechen. Pigment ist nur in: den Stitzzellen vorhanden, 
die ich daher mit Pz. — Pigmentzellen bezeichnet habe. Fig. 17 zeigt ein 
Praparat, auf welchem die Pigmentzellen besonders gut zu sehen sind. Die 
Kerne liegen in einer Reihe am skleralen Rande der Parietalaugenwand. 
Die Zelle ist dort am breitesten. Sie setzt sich in einen schlanken Hals fort, 
der die ganze Breite der Retina einnimmt. Die Zellen sind aber durchaus 
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2. 


Fig. 17. Embryo von Chalcides tridactylus, 7. Stadium. Horizontalschnitt durch das 
Parictalauge. Partie aus der Wand des Parictalauges, wo die Pigmentzellen besonders 
deutlich zu sehen sind. Fixierung: Sublimat. Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heiden- 
hain, Eryihrosin. Zeiss’ homog. Imm. 2 mm Kompens, Oc. 4. (Unter Mithentitzung von 
Kompens. Oc. 8.) (Vergr. ca. 450 mal.) 


nicht immer geradegestreckt, wie sie von M. Nowrkorr bei Lacerta agilis 
konnen ziemlich stark 
Is 


und .lnguis fragilis dargestellt sind, sondern sie 
gekrummt sein. Auch laufen sie einander nicht immer parallel. Fig. 
macht die Verhaltnisse noch durch eine schematisierte Darstellung deut- 
licher. Das Pigment ist in den meisten Fallen ziemlich gleichmassig in der 
ganzen Zelle verteilt. 
Die Menge des Pigments 
kann aber in den ver- 
schiedenen Zellen ziem- 
lich verschieden sein. 
Wahrend einzelne Zellen 
dicht mit Pigmentkorn- 
chen angefullt sind, fin- 
det man in anderen nur 


ganz vereinzelte Korn- 
schiedenheiten in der 
Verteilung des Pigments Fig, 18. Schematische Darstellung von Fig. 17. 
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wie sie M. Nowrkorr unter der Einwirkung von langerer Belichtung oder 
Verdunkelung hervorbrachte, konnte ich nicht beobachten. Ich habe aber die 
Versuche von M. Nowikorr auch nicht systematisch wiederholt. Beim 
erwachsenen Tier ist die Pigmentierung sehr stark, und man bekommt den 
Eindruck, dass gegen den Hohlraum des Parietalauges zu eine ununter- 
brochene dunkle Schicht vorhanden sei. Dieser Eindruck kann einerseits 
lurch eine starkere Pigmentansammlung an den distalen Enden der Zelilen 
hervorgerufen werden; er lasst sich aber auch darauf zuruckftthren, dass 
liese distalen Enden viel enger zusammengepresst werden als die proximalen, 
was durch die radiale An- 
ordnung der Zellen erklart 
wird. Zellfortsatze, die ins 
Innere des Varietalauges 
hineinragen, besitzen die 
Pigmentzellen nicht. 

Die Sinneszellen neh- 
men nicht die ganze Breite 
der Wand ein; sie reichen 
nur bis zur Nervenfaser- 
schicht. Eigentliche Ner- 
ventortsatze an ihren pro- 
ximalen Enden konnte ich 


nicht beobachten. Die Zel- 


len zeigen manch- 
mal kleine Zipfel (Fig. 
g ( 7. Stadium 
Horizontalschnitt durch das Parietalauge. Partie aus ’ ‘ o 
| 1 die Sehzellen besonders deutlich zu sehen mit der Nervenfaserschicht 
Fixierut Sublimat. Farbun Fisenhamatoxyli . 
Heidenhain, Erythrosin. Zeiss’ homog, Imm. 2 mm 
Kompens. O 4. (Unter Mitbenutzung von Kompens neszellen verjyungen sich 
() Pas (\ rer a 150 mal.) 


vitrad. sind schlanke, 


kle Zellen, die an ihrem distalen Ende einen Fortsatz tragen, der eine feine 


Streifung aufweist und aus feinen Fasern zusammengeklebt erscheint. 
Manchmal verbreitern sie sich an ihrem Ende zu einem mehr trichter- 

igen Gebilde. Bei Fixierung mit Flemmingscher Flussigkeit erhalten 
li ortsatze das Aussehen kleiner Kolben. Die Lange der Fortsatze 


ist bei Chaicides tridactylus nicht sehr bedeutend, héchstens ein Viertel der 
nneszelle, meistens aber weniger. Auch in den seitlichen Regionen, wo z. b. 
bei -Jnguis diese Fortsatze besonders lang sind, bleiben sie ungefahr gleich 
in der Mitte. Den Abschluss gegen den Binnenhohlraum bildet bei 
itelstarker Vergrosserung eine feine punktierte Linie, die sich der ganzen 
Parietalaugenwand entlang zieht. Die Ptnktchen erscheinen manchmal an 


len Sinneszelien etwas grosser und kénnen wohi mit den von M. NOwWIkoOFF 


2 
a 
VOT 
4 
3 
| 
| 
* 


[ 

DAS PARIETALAUGE DER REPTILIEN : 

beschriebenen Basalkérperchen an den Fortsatzen der Sinneszellen wberein- 

stimmen. Die Anwendung starkster Vergrosserungen gab leider kein deut- 

licheres Biid davon. Die Fortsatze der Sinneszellen stehen mit den Glas- 
korperfasern in Verbindung (Tafelfig. 1). 

Auch bei Chalcides tridactylis ist eme Nervenfaserschicht deutlich sicht- 
bar. Sie ist aber schmaler und weniger gut ausgebildet als bei Lacerta agilis 
und <inguis fragilis, Daher sind die den Nowikoffschen Ganglienzellen ent- 
sprechenden Zellen weniger gut aufzufinden und zu unterscheiden. Dies mag 
der Grund sein, warum W. J. Scumipt (09) keine solchen Zellen beschrieben 
hat. Ich konnte aber innerhalb der Nervenfaserschicht vereinzelte grosse 
Zellkerne beobachten, die vermutlich diesen Zellen angehoren. Die Zell- 
grenzen waren meistens nicht sichtbar. Eigentliche bi- oder tripolare Zellen 
habe ich nicht beobachten konnen, und nur die 
einmal gelungene Anwendung einer spezifischen 
Methode wird beweisen koénnen, ob es sich 
wirklich um Ganglienzellen handelt. Die Zell- ef 
kerne, welche ich in der Nervenfaserschicht =< 
legen sah, besitzen manchmal kleine Zipfel, 
manchmal sind sie sehr langgestreckt und dann 
etwas dunkler gefarbt. Jedenfalls unterscheiden 
sie sich im ganzen Habitus meistens etwas von 
den ubrigen Kernen (Fig. 17, 19 und Tafel- 
fig. 1). 

Die Linse im Parietalauge von Chalcides Fig. 20. Ausschnitt aus einem 

: \quatorialschnitt durch dic 
tridactylus ist meistens schwach bikonvex, [ince Zeiss’ homog. Imm. 
manchmal ist ihre innere Seite etwas starker 2mm Kompens, Oc. 4. (Vergr 
gewolbt. Sie besteht aus langgestreckten Zellen, a. a 
deren langliche Kerne bald in emer oder zwei Reihen angeordnet sind, 


bald ziemlich gleichmiassig tiber die Linsenflache verteilt sind. Betrachtet 


man einen Aquatorialschnitt durch die Linse (Fig. 20), so sieht man, 


dass die Linsenzellen einen dreieckigen Querschnitt haben. Die ein 
zelnen Zellen sind durch Lucken und Gange voneinander geschieden. 
Die haufig vorkommende sternfOrmige Anordnung einiger solcher Zellen 
erinnert entfernt an die Bildung der Linsenfasern im Seitenauge. Moglicher- 
weise geht hier ein ahnlicher Vorgang vor sich, trotz der ganz verschiedenen 
Entstehungsweise der Linsen in beiden Augentypen. Bei der ausgewachsenen 
Linse sind manchmal auch noch Liicken zwischen den Zellen zu sehen, ich 
glaube aber, dass dies nicht der nattrliche Zustand der Dinge ist, sondern 
eher eine Folge der Einwirkung einer zu starken Entkalkungsfltssigkeit. Die 
Linse im Parietalauge besitzt zwei Eigentiimlichkeiten, auf die ich noch 
besonders hinweisen mochte. Die Linsenzellen tragen an ihren  vitralen 
Enden Fortsatze, die ins Innere des Lumens hineinragen. M. Nowrkorr 
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beschreibt und zeichnet sie als einen eigentlichen Stabchensaum, den ich 
nicht beobachten konnte. An meinen Praparaten waren vielmehr bald kur- 
vere, bald langere, ziemlich unregelmassige Fortsatze zu sehen (Tafelfig. 3). 
Besonders die mit Sublimat fixierten Praparate zeigten manchmal einzelne 
fadenformige Fortsatze von bedeutender Lange, wahrend ich niemals einen 
Stibchensaum beobachten konnte, was mich in Anbetracht der Tatsache, 
dass die Praparate von M. Nowikorr auch zum grossen Teil mit Sublimat 
fixiert waren. (ich denke dabei speziell an Fig. 31), etwas in [érstaunen 
<etvte. In anderen Fallen erschien der vitrale Kontur der Linse als gezackte 
oder gewellte Linie. Die Art der Fixierungsfliissigkeit spielt eben immer 
eme grosse Rolle, und es kénnen sehr verschiedene Bilder dadurch hervor- 
eebracht werden. Als zweite merkwiirdige Erscheinung mochte ich das Vor- 
kommen von Pigment in der Linse des Parietalauges noch besonders er- 
wahnen. Diese Erscheinung ist schon von verschiedenen Forschern_ be- 
schrieben worden, so z. B. von H. B. Spencer und von M. NowIkorr, 
und sie ist im allgemeinen als Zeichen von Degeneration des Organs gedeutet 
worden. Auch ich konnte sie zu wiederholten Malen beobachten. Manchmal 
fand ich das Pigment in einem Kliimpchen in der Mitte der Linse (Tafelfig. 2 
und 6), manchmal waren nur ganz vereinzelte Kornchen zu_ sehen, die 
sowohl am inneren als auch am dusseren Rande der Linse liegen konnten. 
Es war mir aber nicht mdglich, eine besondere Gesetzmassigkeit im Auf- 
treten und in der Verteilung dieses Pigments zu konstatieren. 

Die Glaskérperzellen habe ich schon im vorhergehenden Kapitei be- 
sprochen. Uber den Verlauf des Parietalnerven kann ich nichts Neues hinzu 
fiigen. Er ist nur dusserst schwer sichtbar, am ehesten noch auf der Strecke 

vischen Parietalauge und Epiphysenspitze, und auch da lasst sich die 
nervose Natur des Strangs nicht mit Sicherheit feststellen. Man sieht in 
vielen Fallen Zellansammlungen ungefahr in der Mitte der Retina, die je- 
weilen seine Austrittsstelle angeben. Auf Querschnitten durch den Nervus 
parietalis konnte ich trotz Anwendung starker Vergrésserungen kein so un- 
missverstandliches Bild sehen, wie M. Nowikorr es auf Fig. 46 zeigt. Es 
wurde sich nach diesem Bild um typische markhaltige Nervenfasern handeln, 


eine Feststellung, die natiirlich im Hinblick auf die anzuwendenden Methoden 


von grésster Wichtigkeit ist. Es ist zu bedauern, dass es ausser M. Now!- 


KOFF niemand gelungen ist, solche Fasern zu zeigen. 


DIE HISTOLOGIE DER EPIPHYSE VON CHALCIDES 


TRIDACTYLUS. 


Die Epiphyse ist bei Chalcides tridactylus immer sehr gut entwickelt. 
Ihr oberer Teil ist stark nach vorn gebogen. Falten zeigt sie nur in ganz 


seltenen Fallen und auch dann sind sie sehr geringfiigig. An der Spitze und 
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an der Umbiegungsstelle sind die Wande besonders dick, und das Lumen 
ist ziemlich weit. In dem der Commissura posterior naher liegenden Teil, 


der auch als Epiphysenstiel bezeichnet wird, verengert sich das Lumen und 


auch die Wande sind dort dinner. 

Auf den ersten Blick ist man geneigt anzunehmen, die Wand der Epi- 
physe bestehe aus lauter gleichartigen Zellen. Bei genauerer Betrachtung 
jedoch zeigt ihr histologischer Aufbau gewisse gemeinsame Ziige mit dem- 
jenigen des Parietalauges, wie schon M. Nowrkorr (10) hervorgehoben hat. 
Zu ausserst in der Epiphysenwand liegt namlich haufig eine Reihe von 
Zellkernen, die etwas von den tbrigen abgetrennt sind. In seltenen Falien 
kann man verfolgen, dass diese Zellen lange, schlanke Halse besitzen, die 
die ganze Breite der Epiphysenwand durchsetzen. Diese Zellen  tragen 
Pigment. Man wird sie also fiiglich mit den Pigmentzellen des Parietalauges 
identifizieren dirfen. Bei jungen Embryonen sind diese Pigmentzellen manch- 
mal besonders deutlich erkennbar (Fig. 13). Die tbrigen Zellen scheinen 
nicht die ganze Breite der Wand einzunehmen (Fig. 22). Von allen lasst 
sich das allerdings nicht mit Bestimmtheit feststellen. Eine ganze Anzahl 
von Zellen ist nur ganz kurz. Diese Zellen liegen dann ganz am Rande des 
Lumens der Epiphyse. Alle Zellen mit Ausnahme der Pigmentzellen tragen 
unregelmassige Fortsatze, die bald mehr oder weniger weit ins Innere der 
Epiphyse hineinragen. Auch hier sind die Unterschiede, welche die verschie- 
denen Fixierungsfliissigkeiten hervorrufen, sehr gross. Die Flemmingsche 
Flussigkeit bringt kolbenférmige Fortsatze hervor, wahrend sie bei Anwen- 
dung von Sublimat oder Sublimat-Osmiumsaure die Gestalt aus feinen 
Fasern zusammengeklebter Bischel annehmen. Im letzteren Falle sind sie 
manchmal von bedeutender Lange und reichen weit ins Lumen der Epiphyse 
hinein. Im Inneren der Epiphyse finden sich zahlreiche einzelne Zellen, die 
jedenfalls den Glaskérperzellen im Parietalauge entsprechen und die ich in 
Krmanglung einer passenderen Bezeichnung ebenfalls so genannt habe. Sie 
sind aber in der Epiphyse viel haufiger als im Parietalorgan. Sie besitzen 
auch hier allerlei Fortsatze, und man findet neben diesen Glaskérperzellen 
auch sonst noch allerlei Gerinnsel und zuweilen Sekrettropfchen. Manchmal 
kann man auch beobachten, dass eine ganze Anzahl dieser Glaskérperkerne 
in einer Reihe auf der Epiphysenwand aufsitzt. Auf Fig. 22 kann man das 
auch sehen, wenn auch nur fiir einen beschrankten Ausschnitt der Epi- 
physenwand. 

Wie ich schon frither erwahnte, bin ich der Ansicht, dass auch diese 
Zellen im Inneren der Epiphyse, wenigstens zum Teil, durch Teilung aus 
den Zellen der Epiphysenwand entstehen, und zwar scheint mir das haupt- 
sachlich fur die kleineren Embryonen zu gelten (etwa drittes und viertes 
Stadium). Bei den alteren Embryonen habe ich eher den Eindruck, dass es 
sich um die Ausstossung von Zellen aus der Epiphysenwand handelt. Selbst- 
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DAS PARIETALAUGE DER REPTILIEN : 
verstandlich ist das nicht gleichbedeutend mit einer Einwanderung von 
Mesodermzellen aus der Umgebung der Epiphyse, sondern ich stelle mir 
den Vorgang eher so vor, wie ihn N. Ho_mGren (18) fiir die Epiphyse von 
Squalus acanthias beschreibt. Im allgemeinen sind die Glaskérperzellen in 
der Epiphyse ausserst zahlreich; es gibt aber auch Falle, in denen nur sehr 
wenige oder gar keine vorhanden sind. Daraus konnte man schliessen, dass 
ihr Auftreten vielleicht ein periodischer Vorgang ist. Jedenfalls scheinen mir 
diese Zellen in der Epiphyse von grésserer Wichtigkeit zu sein, als dies im 
Parietalauge der Fall ist. Allerdings kénnte man sich auch vorstellen, dass 


Fig. 22. Embryo von Chalcides tridactylus. 6. Stadium. Ausschnitt aus der Epiphysen- 

wand, Fixierung: Flemmingsche Flissigkeit. Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heiden- 

hain, Erythrosin, Zeiss’ Imm. 2 mm Kompens. Oc. 4. (Unter Mitbentttzung von 
Kompens. Oc. 8.) (Vergr. ca. 450 mal.) 


diese Produktion von Glaskorperzellen im Zusammenhang mit irgendwelchen 
Wachstumserscheinungen stehen kann und spater aufhort. Meine Praparate 
beziehen sich alle auf sehr junge Tiere. 

An einzelnen Stellen der Epiphyse konnte auch ich Spuren einer Nerven- 
faserschicht entdecken (Fig. 21 und 22). Sie befand sich immer an der Um- 
biegungsstelle der Epiphyse, wo die Wand am breitesten ist. Es ist mir 
ausserdem noch eine eigentiumliche Erscheinung aufgefallen, die ich auf 
jig. 21 abgebildet habe. Sie war nur auf den mit Henningsscher Flissigkeit 
fixierten Praparaten zu sehen, und ich bin mir daher nicht im klaren, ob 
es sich dabei nicht um ein Kunstprodukt handelt. Auf diesen Praparaten 
war namlich regelmassig an der Umbiegungsstelle der Epiphyse gegen das 
Lumen zu eine ganze Anzahl auffallend heller Zellen zu sehen. Das Chro- 
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matin und die iibrigen Kernbestandteile waren zu einem dunklen, manchmal 
zackigen Klumpen zusammengeballt, und die tibrige Zelle erschien absolut 
hell und leer. Ich kann mir keine andere Vorstellung davon machen, als 
dass es sich um Zellen handelt, die irgendein Sekret ins Innere der Epiphyse 
abgegeben haben und momentan gerade ganz entleert sind. Wenn sie viel- 
leicht auch nicht ihr natiirliches Aussehen zeigen, so miissen sie sich doch 
von ihren Nachbarzellen in chemischer Beziehung unterscheiden, denn sonst 
wire diese Verschiedenheit im Aussehen ja nicht erklarbar. 

Wie schon oben gesagt wurde, zeigt die Epiphyse auch bei Chalcides 
tridactylus gewisse mit dem Parietalauge gemeinsame Zige in ihrem Aufbau. 
Allerdings stimmt meine Beschreibung nicht genau mit derjenigen tberein, 
die M. Nowrxorr fiir Lacerta agilis und Lacerta muralis gibt. Die langen, 
schmalen Zellen mit den dunkel farbbaren Kernen, die er bei Lacerta agilis 
beschreibt, konnte ich nicht sehen. Ferner zeigt er, dass alle Zellen Fort- 
siitze tragen, was mir nicht der Fall zu sein scheint. Diese Unterschiede 
mogen sich darauf zurtckftthren lassen, dass die Epiphyse von Chalcides 
ridaciylus tatsachlich verschieden von derjenigen von Lacerta agilis und 
muralis gebaut ist. Ganz unverstandlich aber ist mir die Behauptung, es sei 
in der Epiphyse kein Pigment vorhanden, wahrend auf seiner Fig. 21 deutlich 
solches abgebildet ist. Auf meinen Praparaten war regelmassig Pigment vor- 
handen, nur jeweilen in verschiedenen Mengen. Dies war auch auf meinen 
l’raparaten von Lacerta agilis der Fall. 

Nebenparietalaugen waren auf meinen Praparaten von Chalcides niemals 
vorhanden. 

Was die Innervierung der Epiphyse anbetrifft, so mochte ich noch 
bemerken, dass ich bei Chalcides tridactylus die gleiche Beobachtung wie 
M. Nowikorr fur Lacerta agilis gemacht habe, indem namlich auch bei 
Chalcides iridactylus ein Zweig des Nervus pinealis zur Commissura habenu- 
laris hinuberzieht. Da die Verhaltnisse dort mit den von M. NowIrkKorr 
beschriebenen genau tbereinstimmen, habe ich davon abgesehen, eine Ab- 
bildung davon herzustellen. 

Aut Grund ihrer Lage und der Ahnlichkeit, welche Parietalauge und 
°piphyse in ihrem zelligen Aufbau zeigen, ist M. Now1rkorr zu dem Schlusse 
geiangt, Parietalauge und Epiphyse seien homologe und ursprtinglich paarige 
Organe, von denen aber die Epiphyse das weniger gut entwickelte sei. Diese 
Avffassung erscheint mir nun etwas gekiinstelt. Wahrend ftir das Parietal- 
auge die Behauptung, es sei ein auf halbem Wege der Entwicklung stehen 
gebliebenes Seitenauge, richtig sein mag, scheint es mir unmdglich, etwas 
Ahnliches fur die Epiphyse zu behaupten. Ich glaube, dass die Epiphyse bei 
den Keptilien ein Organ ist, das in voller Funktion steht. Sie zeigt keinerlei 
Anzeichen von Degeneration. Dies scheint mir schon durch ihre machtige 
Ausbildung und durch ihr regelmassiges Auftreten bewiesen zu werden. 
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Allerdings stehen diese Behauptungen noch nicht im Gegensatz zu denjenigen 
von M. Nowikorr. Obwohl ich sie fiir ein dem Parietalauge homologes 
Organ halte, erscheint sie mir doch in bezug auf ihre Funktion und ihren 
Aufbau ganz verschieden von ihm. Sie ist mindestens ebenso kompliziert 
gebaut und steht nach meiner Meinung auf einer ebenso hohen Entwick- 
lungsstufe wie das Parietalauge, wenn nicht sogar auf einer noch hoheren, 


nur hat sich ihre Entwicklung eben in einer anderen Richtung bewegt. 


BEOBACHTUNGEN UBER DIE HISTOLOGIE DER PARIETAL- 
ORGANE EINIGER ANDERER SAURIER. 


Neben Chalcides tridactylus habe ich auch noch andere Saurierarten 
untersucht. Dabei bin ich zu der gleichen Ansicht wie W. J. Scumipt (09) 
gekommen, dass die von M. Nowikorr (07) beschriebenen Elemente der 
Retina und deren Anordnung fir alle Parietalorgane gleich sind, wenigstens 
fur alle, die von mir untersucht wurden. Aus den schon oben angefuhrten 
Grunden waren meine Praparate fur eine eingehende histologische Unter- 
suchung nicht geeignet. Immerhin konnte man aus der Verteilung der Zell- 
kerne und des Pigments ersehen, dass die Struktur grosse Ahnlichkeit hat 
mit dem Verhalten der Parietalaugen von Lacerta agilis, muralis und vivi- 
para, die M. NowiKkorr beschrieben hat, und ebenfalls mit dem von mir 
beschriebenen von Chalcides tridactylus. Besonders die sich durch die ganze 
Wand erstreckenden Pigmentzellen sind fast immer gut erkennbar (Tafelfig. 5). 
Wie von mir, allerdings an Hand weniger Exemplare, untersuchten Arten sind : 
Laceria viridis, Varanus griseus, -lgama atra, .lgama_ Bibronti, Mabitia 
striata, Lygosoma taeniolatum, Zonurus cataphractus, Chamaeleon vulgaris 
und Chamaeleon pumilus. 

In der Gesamtform des Parietalauges zeigen diese Formen nur wenige 
Varianten. Lacerta viridis und Varanus griseus (Tafelfig. 4) besitzen ein rund- 
liches, oben abgetlachtes Parietalorgan, mit deutlich sichtbarem Lumen. Die 
ubrigen eben aufgezahlten Eidechsen haben alle stark abgeflachte Parietal- 
augen, die teilweise tberhaupt kein Lumen aufweisen (Lygosoma). Im ail- 
gemeinen zeigen alle diese Formen ungefahr dieselben Verhaltnisse, wie ich 


sie fur .!yama atra auf Tafelfig. 6 abgebildet habe. Dies gilt auch fiir gama 


Bibronn, bei der ich im Gegensatz zu einer Angabe von A. PRENANT (96) 
Pigment in der normalen Verteilung in der Retina konstatierte, wahrend 
A. Prenant das Parietalauge von -lgama Bibronii als pigmentlos und nur 
aus einer Schicht gleichartiger Zellen bestehend beschreibt. Die Retina war 
allerdings sehr stark abgeflacht, so dass man sie leicht als undifferenziert 
betrachten kann. Die Hauptmasse des Pigments befand sich in den seitlichen 
Partien. 

Bei Mabwia striate schien das Parietalauge direkt an der Spitze der 
zu legen. 
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Den Nervus parietalis konnte ich bei all diesen Formen nicht sehen. In 


einigen Fallen fihrte ein stark pigmentierter Gewebestrang vom Parietal- 


auge zur Spitze der Epiphyse, der méglicherweise die Umhullung des eigent- 


lichen Parietalnerven bildet. Man versteht bei seinem Anblick, wie H. B. 
SeeNCER (86) auf die Idee kommen konnte, der Parietalnerv mtinde in die 
pitze der Epiphyse ein. 
in einigen Fallen befanden sich auch Pigmentkornchen innerhalb des 
\ugenlumens und der Zone, welche die Fortsatze der Retina bilden. Ich bin 
icht sicher, ob dies den natiirlichen Verhaltnissen entspricht. 
Ziemlich abweichend von allen uwbrigen Parietalorganen der Saurier ist 
asjenige von Chamaeleon. Fs besteht namlich aus einer ziemlich gleich- 
‘issigen runden Blase, die ringsum die gleiche Struktur zeigt und nicht in 
Linse und Retina differenziert ist ( Tafelfig. 7). Meine Praparate stimmen mit 
der Beschreibung von W. J. Scumipt (09) ganz wberein. Die zwei Arten von 
Zellen, namlich Stiutzzellen und Sinneszellen, konnte ich allerdings nicht iso- 
lieren; der Bau scheint mir aber doch der gleiche zu sein. Das Pigment ist 
ziemlich sparlich, kommt aber auch in der dorsalen Wand vor. Im Inneren 
sind einige Glaskorperzellen zu sehen. Die dorsale Wand ist etwas abgeplattet. 
Ahnliche Verhaltnisse konnte ich auch an einer allerdings ausserst schlechien 
Schnittserie von Chamaeleon pumilus beobachten, mit dem einzigen Unter- 
schied, dass dort die dorsale Wand noch etwas schmaler und starker ab- 
veplattet erschien. Diese Abplattung der dorsalen Wand scheint ein Uber- 

ugsstadium zur Bildung einer Linse zu sein. Pigment war wtberall, auch 
in der dorsalen Wand, zu sehen, aber es war ausserst sparlich, nur in ver- 


einzelten Kornchen, vorhanden. 


UBER DIE BIOLOGISCHE BEDEUTUNG DES PARIETALAUGES. 


Zum Schlusse mOchte ich auf die mutmassliche Funktion des Parietal- 
zuruckkommen und die verschiedenen Moglichkeiten nochmals ein- 
gegentberstellen. Ich muss dabei von vornherein betonen, dass ich 
zu keiner befriedigenden Ansicht gelangt bin. Es sind also folgende 

Moglichkeiten aufgestellt und diskutiert worden: 

1. Rudimentares Organ. 

Organ zur Beeinilussung des Farbenwechsels. 
Organ der Warmeregulation. 
Sehorgan. 

Ich schliesse mich insofern der Ansicht M. Nowrkorrs (10) an, als 
ich nicht glaube, dass es sich um ein rudimentares Organ handelt. Die Tat- 
sache, dass es immer und immer wieder mit gleicher Regelmassigkeit auf- 
tritt, sich in gleicher Weise differenziert und eigentlich keinerlei Zeichen 


des Verfalls aufweist (das Auftreten von Pigment in der Linse wird von 
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IX. HESCHELER anders gedeutet), scheint mir gegen diese Annahme zu 
sprechen. Dagegen habe ich mich auch mit dem Gedanken, dass es sich 
um cin Sehorgan handeln solle, nie so recht befreunden kénnen. Vor allem 
sche ich nicht ein, wozu die Lacertilier ein solches drittes Sehorgan benotigen 
sollten, wo sie doch zwei so gut ausgebildete Seitenaugen besitzen, besonders 
da dieses Sehorgan nicht imstande ware, eigentliche Bilder zu entwerfen, 
sondern sich darauf beschranken miisste, zur Unterscheidung von Hell und 
Dunkel zu dienen. Sein Auftreten bei den Cyclostomata scheint mir dagegen 
im Hinblick auf das Wasserleben und die anders liegenden und konstruierten 
Augen viel leichter verstandlich. Auch beschrankt sich seine Ausbreitung 
bei den Sauriern ja durchaus nicht nur auf kleine und schutzlose Tiere, wie 
M. Nowrkorr zu beweisen sucht. Es fallt mir schwer, Formen wie /guana, 
l’uranus, grossere Agamen, Lacerta ocellata etc., die alle ein wohlausgebil- 
detes Parietalauge besitzen, dazu zu rechnen. Freilich scheint die von 
M. Nowrkorr festgestellte Wanderung des Pigments innerhalb der Stutz- 
zelien bestimmt fiir die photorezeptorische Funktion zu sprechen. Leider 
konnte sie von W. J. Scumipt (09) nicht nachgeprift werden. Man konnte 
sich aber auch bei Annahme einer anderen Funktion eine solche Wanderung 
des Pigments in den Stiitzzellen vorstellen. So hat denn gerade Tu. W. 
I;NGELMANN (86) in der von M. Nowrkorr zitierten Arbeit gezeigt, dass 
die Pigmentreaktion auch dann eintritt, wenn nicht die Augen selbst der 
intensiveren Beleuchtung ausgesetzt sind, sondern dass es gentigt, wenn Teile 
der Korperhaut beleuchtet werden. Das Herabsteigen des Netzhautpigments 
erwies sich dabei als absolute Folge langeren Beleuchtens der Korperhaut. 
Dic Zapfen reagierten durchschnittlich schwacher. Am Schlusse bemerkt 
Tui. W. ENGELMANN noch: ,,Anderseits wberzeugte sich Vortr., dass es 
durchaus nicht der Mitwirkung des Lichtes bedarf, um die Bewegungen 
hervorzurufen. In Strychnintetanus versetzte Dunkelfrosche, im Dunkeln 
getotet, zeigten vollig entwickelte Lichtstellung der Zapfen wie des Pigments. 
Gleichen Erfolg hatte Tetanisieren der Augen von Dunkelfrdschen in vivo 
oder unmittelbar nach der Exstirpation im Dunkelzimmer mit abwechselnd 
gerichteten Induktionsschlagen miassiger Dichte. Curare verhinderte die 
Keaktion nicht, rief sie anderseits aber auch nicht hervor.” Tu. W. ENGEL- 
MANN machte ferner darauf aufmerksam, dass sich die Haut der Frosche 
be: Beleuchtung meistens verfarbte und diese Verfarbung auch die im 
Dunkeln gehaltenen Teile der Haut ergriff, und er wies auf die Moglichkeit 
hin, dass die Veranderungen in der Netzhaut mit dem Farbenwechsel zu- 
sammenhangen konnten. Es ist ja in vielen Fallen bestimmt erwiesen, dass 
die Augen einen gewissen Einfluss auf den Farbenwechsel austiben. Aus 
dem eben Gesagten scheint mir nun hervorzugehen, dass die Anderung der 
Stellung des Pigments nicht absolut mit der Sehfunktion in Zusammenhang 
gebracht werden muss. 
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Die Vorstellungen iiber eine eventuelle andere Funktion sind allerdings 
ebenso problematischer Natur. itber den Farbenwechsel der Reptilien ist 
schon sehr viel geschrieben worden, ohne dass dabei viel Positives heraus- 
oekommen wire, was aus der ausserst grundlichen Zusammenstellung der 
Resultate uber dieses Thema und deren Verarbeitung von R. F. Fucus (14) 
deutlich hervorgeht. Man ist sich ‘mmerhin noch nicht daritber im NKlaren, 
welchen Anteil Temperatur, Lichtbestrahlung, Feuchtigkeit und ultraviolette 
Strahlen am Farbenwechsel der Reptilien haben und inwiefern die Wirkungen 
dieser Faktoren einander erginzen oder sich aufheben. Ebensowenig ist 
bekannt. ob die Pigmentzellen reflektorisch reagieren, oder ob sie von den 
betreffenden Reizen direkt beeinflusst werden. Bei den mangelhaften und 
sich oft widersprechenden Angaben ist es schwierig, sich eine bestimmte 
Meinung zu bilden. R. F. Fucus sagt am Schlusse seiner Arbeit: ,,An Stelle 
der bisher gedusserten Hypothesen méchte ich als Schluss meiner Aus- 
fiihrungen eine neue setzen, die vor allem den Vorteil hat, dass ihre Rich- 
tigkeit oder Unrichtigkeit durch entsprechende Versuche entschieden werden 
kann, welche also eine Arbeitshypothese ist, die nicht mit unbeweisbaren 
Voraussetzungen rechnet. Bereits bei der Analyse des Farbenwechsels der 
\mphibienlarven habe ich ausgefihrt, dass wir das Dunkel erden der Larven 
als einen Hemmungsvorgang infolge Reizung eines zunichst hypothetisch 
funktionierenden Parietalorganes auffassen konnen, nachdem v. Frisch den 
Einfluss des Parietalorganes auf die Pigmentexpansion unzweifelhaft er- 
wiescen hat. Ein grosser Teil der Reptilien zeigt nun bei Lichteinwirkung 
venau das gleiche Verhalten wie jtngere Amphibienlarven, bei denen der 
Farbenwechsel noch nicht unter die Herrschaft des Auges gelangt ist, oder 
vie altere Larven nach Exstirpation der Augen. Alle diese Tiere expandieren 
sm Licht ihr Pigment und retrahieren es in der Dunkelheit. Es stellt somit 
liese Lichtreaktion das ontogenetisch und wahrscheinlich auch phylogene- 
tisch Ailtere Stadium der Funktion dar. Ich habe nun im Kapitel ,Amphibien’ 
ausgefuhrt, dass diese Reaktion eine Hemmungswirkung infolge Funktion 
les Parietalorganes sein kénnte, und verweise auf diese Ausfthrungen, um 
nicht das dort bereits Gesagte nochmals wiederholen zu miissen. Die Kep- 
tilien sind nun gerade jene Tiere, bei denen das Parietalorgan am deut- 
lichsten entwickelt ist, das, wie friher erwahnt wurde, schon beim Embryo 
durch seine Pigmentierung auffallt; ausserdem hat Nowikoff auf Licht 
reagierende Pigmentzellen in diesem Organ gefunden. Da liegt es nun nahe 
anzunehmen, das bei jenen Reptilien, die eine Pigmentexpansion im Lichte 
zeigen, der hemmende Einfluss des funktionierenden Parietalorgans noch 
vorhanden ist, zumal das Auge bei Reptilien keinen wesentlichen Einfluss 
auf den Farbenwechsel erlangt hat, welcher den Hemmungseinflussen des 
Parietalorganes entgegenwirkt. Bei den Tieren, welche keine Pigment- 


expansion im Lichte zeigen, hat entweder das Parietalorgan seine Funktion 
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im Laufe der Phylogenese oder Ontogenese verloren, oder aber die Augen 
haben, wie bei alteren Larven, einen regulierenden Einfluss auf die Licht- 
reaktion gewonnen, der die urspriingliche Lichtreaktion (Expansion) gerade 
in das Gegenteil verwandelte (Retraktion). Wenn sich diese meine Hypo- 
these bewahrheiten sollte, dann sind alle Schwierigkeiten zur Erklarung der 
verschiedenen Lichtreaktionen bei Reptilien uberwunden.” 

I°s wird erst durch sehr zahlreiche und weitgreifende Versuche mdéglich 
sein, die Richtigkeit oder Hinfalligkeit dieser Hypothese nachzuweisen. Fir 
die Amphibien zum mindesten scheint sie etwas gekunstelt. Was nun die 
Reptilien angeht, so ist dagegen einzuwenden, dass gerade diejenigen Rep- 
tilien, die den lebhaftesten Farbenwechsel besitzen, ein nur mangelhaft aus- 
gebildetes Parietalauge haben, namlich die Chamaeleonen; die Geckonen, die 
sich ebenfalls durch cinen ausgesprochenen Farbenwechsel auszeichnen 
sollen, besitzen tiberhaupt keins. 

Ausserdem mochte ich noch darauf aufmerksam machen, dass die Ver- 
suche von K. von Friscu (11), nach dessen eigenen Angaben, keineswegs 
so ,,unzweifelhaft” beweisend sind, da die Farbungsreaktion, wenn auch 
sciiwacher, auch nach Exstirpation des Pinealorgans noch eintrat. Er machte 
auch vereinzelte Versuche an Amphibien, deren Resultate im grossen und 
ganzen nicht schlecht mit der Hypothese von R. F. Fucus (14) wtberein- 
stimmen, der den Einfluss des Pinealorgans bei erwachsenen Amphibien fur 
uberwunden erklart. Er konnte aber auch bei einer Feuersalamanderlarve 
nicht jenen deutlichen Effekt der Belichtung des Kopfes erhalten. Er schliesst 
daraus: ,,Es scheint sich aber auch nicht um eine lokale Lichtwirkung zu 
handeln, vielmehr hatte ich den FEindruck, als wurde die Belichtung einer 


jeden Korperstelle Verdunkelung des ganzen K6érpers zur Folge haben. Es 


ware also diese Reaktion der Amphibien mit der der Fische nicht zu iden- 
tifizieren.”’ 

Daneben wird man zwischen Parietalorgan und Epiphyse scharf unter- 
scheiden mtissen, was leider in den meisten Fallen nicht geschieht. Die Ver- 
suche von K. von Friscu beziehen sich auf die Epiphyse, wie auch noch 
viele andere, und man wird physiologisch dieselbe nicht ohne weiteres dem 
Parietalauge gleichsetzen dirfen. Wenn schon es sich um homologe Organe 
handelt, ist doch jedes in seiner typischen Ausbildung so verschieden vom 
anderen, dass man wohl nicht annehmen darf, sie hatten dieselben Funk- 
tionen. Dazu kommt, dass die Epiphyse in der ganzen Reihe der Wirbeltiere 
vorkommt, das Parietalauge dagegen nur in seltenen Fallen. 

Was nun die Annahme anbetrifft, es handle sich um ein Organ der 
Warmeregulation, so mussten die Versuche von J. P. LANGLoIs (02) in 
dieser Richtung wohl noch wesentlich erweitert und vertieft werden. Schade 
ist, dass gerade bei einem seiner Versuchstiere, Uromastix acanthinurus, 
ein Parietalauge nicht mit Sicherheit festgestellt ist. 
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\us all dem eben Gesagten geht deutlich hervor, dass wir uber die 
Funktion des Parietalorganes noch sehr im Dunkeln sind. Vielleicht tut man 
vorerst am besten, ganz allgemein ,,Sinnesfunktion” und_,,Drisenfunktion” 
-u unterscheiden, wie dies F. K. Srupniéka (05) und F. TRETJAKOFF getan 
haben. F. TreTJAKOFF (15) nimmt an, die Driisenfunktion sei in den 
Parietalorganen das Primare, wahrend die Sinnesfunktion nur eine sekun- 
dare Rolle spiele und vielleicht irgendwie der inneren Sekretion unter- 
ceordnet sei. Von einer Homologie mit den Lateralaugen will er nichts 
wissen. F. K. SrupniéKa dagegen betrachtet die Sinnesfunktion als das 
Urspriingliche. Er scheint eher der Ansicht zu sein, die Parietalsinnesorgane 
hitten sich im Laufe der Stammesgeschichte in mehr drusige Organe um- 
eewandelt. Nach den Ausfithrungen von K. HESCHELER wird man annehmen 
liirfen, dass die Parietalorgane urspriinglich den Lateralaugen homologe 
Sinnesorgane waren. Sie haben dann aber teilweise mehr den Charakter dru- 


siger Organe angenommen und haben nur in vereinzelten Fallen thre ur- 


spriingliche Gestalt beibehalten. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Das Parietalauge von Chalcides tridactylus entsteht als Ausstilpung des 
Zwischenhirns. 

Kin Nervus parietalis entwickelt sich schon sehr frithzeitig, zu einer 
Zeit, da das Parietalauge kaum vollstandig von der Epiphyse abgeschinurt 
‘<t. Es treten nimlich vereinzelte Zellen der Parietalaugenwand mit einzelnen 
der Gehirnwand durch protoplasmatische Fortsatze in Verbindung. Vielleicht 
findet auch eine Wanderung solcher Zellen von einer Wand in die andere 
statt. Das Parietalauge entwickelt sich gleichmassig weiter und degeneriert 
nicht auf spateren Stadien. Der Parietalnery ist dann nicht mehr gut zu 
sehen. Er verschwindet aber nmiemals ganz. 

Die Glaskérperzellen im Parietalauge stammen aus der Retina. Sie ent- 
“<stehen durch Teilung aus einzelnen Retinazellen. 

In der Retina sind die drei fiir das Parietalauge charakteristischen Zell- 
arten vorhanden, namlich: Sinneszellen, Pigmentzellen, ferner grosse Zell- 
kerne, die jedenfalls denjenigen der Ganglienzellen entsprechen. Eine Nerven- 
faserschicht ist ebenfalls vorhanden. Sie ist aber weniger gut ausgebildet wie 
bei .dnguis fragilis. 

Die Linse besteht aus langgezogenen, faserigen Zellen von dreieckigem 
(juerschnitt, die haufig auch etwas Pigment enthalten. 

Die Epiphyse zeigt ahnliche Zellelemente wie das Parietalauge. Sie ist 
aber eher komplizierter gebaut. In ihrem Inneren finden sich ebenfalls ver- 
einzelte Zellen. Sie entstehen auf jungen Stadien auch durch Teilung von 
Wandzellen. auf alteren durch Ausstossung von Zellen aus der Wand. 
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ERKLARUNG DER ABKURZUNGEN. 
Bg. = Bindegewebe. Kun. = Knochen. 
Bgs. = Bindegewebszelle. Lu. == Lise. 
C. ab, = Commissura aberrans. L:f. = Fortsatze der Linsenzellen. 
C.h. = Commissura habenularis. Mt. = Mitose. 
C. p. = Commissura posterior. Nfsch. = Nervenfaserschicht. 
Ds, = Dorsalsack. Np. = Nervus parietalis. 
Ep. = Epiphyse. . = Parietalauge bezw. -organ. 
= Epidermis. . = Paraphyse. 
Epw. = Epiphysenwand. . = Parietalaugenwand. 
Eps. entl. = entleerte Epiphysenzellen  ?. 2. = Pigmentzelle = Stitzzelle. 
Gk. = Glaskorper. . == Retina. 
Gks. = Glaskorperzelle. s. = Retinazelle. 
Gw. = Gehirnwand. Ss. == Sinneszelle. 
Gz. = Ganglienzelle. Ssf. = Fortsatze der Sinneszellen. 
k. Epes. = kurze Epiphysenzellen. 


Die Zeichnungen wurden teilweise mit dem Abbe’schen Zeichenapparat und. teil- 
weise mit dem Projektionszeichenapparat von Leitz hergestellt. 
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ERKLARUNG DER TAFELFIGUREN., 


Schnitt aus der gleichen Serie wie Fig. 17. Horizontalschnitt durch das 
Parictalauge. Retina und Glaskorper. Leitz’ Obj. 5. Oc. 3. (Vergr. ca. 267 mal.) 
Embryo von Chalcides iridactylus. 6. Stadium. Sagittalschnitt durch das 
Parietalauge. Pigment in der Linse. Fixierung: Sublimat. Farbung: Mallory 
Zeiss’ Obj. DD. Oc, 3 (etwas schematisiert). (Vergr. ca. 315 mal.) 
Embryo von Chalcides tridactylus. 7. Stadium. Sagittalschnitt durch das 
Parictalavee. Fixierung: Sublimat, Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heiden- 
hain, Zeiss’ Imm. 2 mm Kompens. Oc. 4. (Vergr. ca. 450 mal.) 

Varanus griseus. Erwachsenes Tier. Sagittalschnitt durch das Parietalauge 
Fixierung: Formol. Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heidenhain, Ery- 
throsin. Leitz’ Obj. 3. Oc. 3. (Unter Mitbentttzung von Obj. 5.) (Vergr. 


‘a. 82 mal.) 
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\usschnitt aus der Retina des 


Varanus griseus. Gleiche Serie wie Fig. 22. 
Parietalauges. Zeiss’ homog. Imm, 2 mm Kompens. Oc. 4. (Vergr. ca. 450 mal.) 


Tier. Sagittalschnitt durch das Parietalauge. 


Agama atra. Erwachsenes 
Eisenhamatoxylin nach Heidenhain, Ery- 


Fixierung: Sublimat. Farbung: 
throsin. Zeiss’ Obj. DD, Oc. 3. (Vergr. ca. 315 mal.) 

Chamaeleon vulgaris. Erwachsenes Tier. Sagittalschnitt durch das Parietal- 
organ. Fixierung: Formol, Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heidenhain, 
Erythrosin. Zeiss’ Obj. DD. Oc. 3. (Vergr. ca. 315 mal.) 
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CONTRIBUTION TO THE MORPHOLOGY 
OF THE BRAIN OF CERATODUS 


BY 
NILS HOLMGREN anv C. FY VAN DER HORST. 


Zootomical Institute, Institute of Brain Research, 
Stockholm. Amsterdam. 


Whit one plate and 55 figures in the text. 


The student of comparative brain morphology in lower vertebrates has 
deeply felt the lack of a nearer knowledge of the brain of Ceratodus and 
other Dipnoi, the existing descriptions being very insufficient for comparative 
purposes. Especially the informations of the fibre anatomy are very scanty 
and quite unsatisfactory. In particular the brain of Ceratodus is very little 
known, the main work about this brain being that of Binc and BURCKHARDT 
(1905). This work, based upon the material of Semon, being made at a time 
when comparative neurology was in statu nascendi, leaves many important 
points untreated or obscured by incomplete descriptions. Thus it is for in- 
stance impossible to get an opinion from this work about such fundamental 
questions as those about inversion and evagination of the forebrain hemi- 
spheres, about the morphological signification of the ’lingula interolfactoria’’, 
the nature of the septum etc., questions necessary for every comparison with 
other brains. There are also quite inexact statements. Thus the sagittal section 
through the forebrain, hold by Binc and BurcKHARpDT for very important 
and reproduced in many textbooks, does not correspond to the real conditions. 
The lack of clearness about the lingula interolfactoria caused difficulties 
already by comparing the Ceratodus brain with those of Protopterus and 
Lepidosiren (ELLiot SmitH 1908, HERRICK 1921). 

Under those circumstances a new description of the brain of Ceratodus 
seems to be very desirous from many points of view. In the present paper 
we will try to give such a description although our material is somewhat 
scanty. It consists mainly of two brains. Both were preserved in formalin 
and in the best state of preservation. The one of these brains was most 
kindly forwarded by Dr. Geratp Hitt, of Townsville, North Queensland. 
This brain, belonging to the zootomical institute of the university of Stock- 
holm, was treated conforming the BreLscHowsky method and cut in a trans- 


verse series of 15 u. The impregnation was undertaken, after treatment in pyri- 


din, according to the modifications suggested by AGpUHR (1917) and resulted 
in a complete series of brilliantly stained sections. The other brain belonging 


5. — A. Z. 1925. Acta Zoologica 1925. Bad V1. 
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to the Amsterdam institute for brain research (Dr. Kaprers), is prepared in 
two alternate series of 25 uw sections, the one stained according to WEIGERT 
(myelin method), afterstained paracarmine, the other prepared as a usual 
hamatoxylin series for the study of the brain nuclei. The WEIGERT series is 
very well stained and the myelinated fibre tracts as well as the nuclei here 
are very distinct. 

The Stockholm as well as the Amsterdam series were used for wax 
reconstructions, of which that made in Amsterdam by vAN DER Horst is 
figured. The two brains in many points are unlike each other. In the Stock- 
holm series the sulci at the ventricular wall are more distinct than in the 
Amsterdam series. The forebrain of the former is longer than that of the 
latter etc. The Stockholm series is from a younger specimen than the Amster- 
dam one. 

In addition to these two brains the Stockholm institute collections of 
brain preparations contains a usual hamatoxylin series of another Ceratodus 
brain, sent by Dr. H1Li, which is, however, badly preserved and could only 
be used for comparative purposes. 

In the following pages we will adopt the method of describing the five 


brain regions separately and begin the description with the forebrain. 


THE FOREBRAIN. 


Original work on the forebrain of Ceratodus was made by HUXLEY 
(1876), BEAUREGARD (1881), WILDER (1887), SANDERS (1889) and BING 
and BuRCKHARDT (1905). Of these works those of HUXLEY, BEAUREGARD, 
WiILpER and Sanpers will not be referred to here, as they are treated suf- 
ficiently by Binc and BuRCKHARDT. 

The last named authors disposed of the rich material brought home by 
SeMoN. Thus they had also embryological material to investigate. The 
descriptions of the brain structures are made by Brnc. The consequences 
of his work were drawn by BURCKHARDT. 

Brnc describes the olfactory apparatus as consisting of a bulbus olfacto- 
rius, a tractus olfactorius and a tuberculum olfactorium. The bulbus is 
situated at the hind wall of the nasal sac. Upon the tractus Binc observed 
a striation, but “keine laterale Furche ist zu erkennen, noch weniger kommt 
es, wie bei Protopterus, streckenweise zu einer Zweiteilung des tractus 
olfactorius’”. As there is in Protopterus no tractus olfactorius at all, it is 
clearly understood that Binc compares here the tractus olfactorius of Cera- 
todus with the olfactory nerve in Protopterus. 

As tuberculum olfactorium Binc conceives the whole dorsal part of the 
forebrain dorsal to the horizontal lateral furrow, "die laterale Grenzfurche”, 


frontally beginning ventral to the tractus olfactorius. 
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Between the two tuberculi olfactorii lies the “lingula interolfactoria” as 
a highly folded broad band of epithelial tissue. This ’lingula” is minutuously 
described but therefore not sufficiently cleared up, as already pointed out by 
(1918). Brine says: ”Durch die lingula interolfactoria kommt 
die dorsale Vereinigung der beiden Vorderhirnhemispharen zu Stande, somit 
der Mangel einer dorsalen Medianfissur. Ventral findet sich dagegen eine 
solche vor; sie schneidet tief zwischen den beiden Hemispharen ein.” As 
"Hemisphare” characterises Binc the brainparts ventral to the ”tubercula 
olfactoria”’. 

The ventricular system of the forebrain is described in a way as to make 
it probable, that it is formed in a very different manner as that of Protopterus 
and Lepidosiren. The lamina terminalis is said to be very long, ending at 
the frontal end of the median section in a well pronounced recessus neuro- 
poricus, and a sagittal section is constructed to show this remarkable con- 
dition. A septum is not spoken of and one should believe that no such was 
present. The "lingula interolfactoria” is broadely spoken of, but the lines of 
attachment of this structure are not fully cleared. A ’’plexus haemispherium” 
is said to be lacking. 

In the structure of the wall of the forebrain BincG has pointed out the 
great conformity in the distribution of the cells in the different parts. 
’Besonders Hervorheben verdient die Identitat des mikroskopischen Bildes 
in der Dorsalzone, die sich morphologisch als caudaler Abschnitt des Rhin- 
encephalons documentiert und in der ventralen (Prosencephalon § sensu 


” 


strictiore).” In the dorsal part enter the olfactory fibers. This part, how- 
ever, is not to be regarded as a ’Riechrinde’, but as a ”undifferentierte 
Vorderhirnrinde”. BinG seems to be of EDINGERs opinion, that a true pallium 
does not obtain secondary olfactory fibres. In all parts of the forebrain there 
are the following strata present: 1) Stratum ependymale, 2) Stratum granu- 
losum profundum, 3) Stratum granulosum externum and 4) Stratum medul- 
lare. In the olfactory tract there is also a stratum medullare between the 
two granular layers. 

As no special neurological methods were used, the fibre anatomy was 
not worked out. Binc thus only mentions a basal forebrain tract, a tractus 
strio-tectalis and a tractus strio-infundibularis (infundibulo-striatus). The 
basal forebrain tract is said to enter the medulla spinalis. The tractus strio- 
infundibularis decussates caudal to the chiasma. 

As already said, B1nc has also had some developmental material at his 


disposal. This, however, he has not described sufficiently for morphological 


purposes. Of great morphological interest is, however, a representation of a 
transversal section through the forebrain of SEMoNs stage 48. This section 
taken through the foramen monroi is of very great interest but is used by 
31NG in the following manner: ”Dafiir, dass in Stadium 48 im Gebiete des 
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Vorderhirns bedeutende Umgestaltungen vor sich gehen, sprechen die auf 
Textfigur 14-—15 sichtbaren merkwirdigen Kerngruppierungen, die wohl als 
Richtungslinien von Zellwanderungen aufzufassen sein dirften.” 

A fuller account of the ontogenetical development of the brain is given 
by GREIL (1913) in his great monograph on the embryological development 
of the head of Ceratodus. The very beautiful reconstructions, compared with 
the figures given in the text, are quite sufficiently elaborated for being used 
for comparative purposes. Here we will only draw the attention to the fact 
that the rudimentary forebrain in the stage 48 has a very great resemblance 
with the embryonic as well as the fully developed forebrain of Protopterus 
and Lepidosiren. Thus the bulbi olfactorii are sessil, situated quite dorsal 
above the somewhat protruding ventral parts of the forebrain. Of very great 
interest is, that in younger stages, where glomeruli are not yet formed, the 
olfactory nerve enters the forebrain laterally in a brainpart whose character 
of a subpallial part is shown in figure 411 compared with figure 463 
(stage 40). Also it is shown that there are lateral ventricles present in the 
embryonic forebrain, a matter of fact that does not correspond with the 
description made by Brine of the adult forebrain. No pronounced recessus 
neuroporicus is present, in contradiction to the very great recessus figured by 
BinG in the adult. Thus the embryological research of GrEIL has given many 
results, that do not correspond to the results of BinG on the adult forebrain. 
In the following I will try to make it probable that this non-accordance 


depends upon some mistakes in the interpretation of the adult forebrain. 


THE "LINGULA INTEROLFACTORIA”. 


No doubt the forebrain of Ceratodus is to be placed among the 
evaginated types. The evagination is an extreme one. Not only the 
bulbi and tracti olfactorii but also the two hemispheres are evaginated 
(Plate, fig. 2). There exists a foramen monroi in the hind part of 
the forebrain and rostral to this level the hemispheres are hollowed 
out as to form very large side ventricles. On the ventral surface 
the forebrain the very deep sagittal fissure indicates the extension 
of a septal structure. On the dorsal side the “lingula interolfactoria” of Binc 
obscures the sagittal fissure existing also on this side of the forebrain. This 
fissure separates the medial walls of the hemispheres as in other lower verte- 
brates. Generally these walls are composed of nervous tissue forming the 
incurved part of the pallium. In Ceratodus, however, the medial wall is 
formed by a strongly folded ependymal membrane, extending from the front 
of the side ventricles to the foramen monroi, where it passes over in the also 
very strongly infolded dorsal tela of the unpaired ventricle (Plate fig. 2). 


This system of folded ependymal membranes together with a very voluminous 
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THE MORPHOLOGY OF THE BRAIN OF CERATODUS ‘ 
paraphysis, the velum transversum and a lateral choroidal plexus on each 
side form together the "lingula interolfactoria”. As is clearly seen in trans- 
verse sections the choroidal medial walls of the hemispheres are fastened 
dorsally at the medial borders of the nervous dorsal brainparts, ventrally at 
the medial borders of the subpallial parts, these including the ventral medial 
fissure. Thus the dorsal and ventral fissures represent parts of the same 
fissure. Macroscopically, however, it is impossible to determine in an exact 
way the true position of the fissura among the numerous folds of the epen- 
dymal brainwall, especially as the folds from the two sides catch into each 
other and even seem to grow together. In figure 2 of the plate these folds 
are much simplified in order to make the figure not too intricate. At the 
foramen monroi the medial choroidal membranes ventrally are detached from 
the septum and join each other to form a choroidal fold in the roof 
membrane of the unpaired ventricle. At the same time the nervous parts 
of the septum join dorsally to form the bed of the anterior commissural 
system. Therefore the lamina terminalis compared with the length of the 
forebrain is very short (Plate, fig. 2). There is no distinct recessus neuro- 
poricus, and it seems impossible to understand, how B1nG has come to describe 
this recess in Ceratodus. 
The paraphysis is very great, very much folded and with digitiform pro- 
cesses. The paraphyseal folds are very easy to distinguish from those of the 


other choroidal membranes as the former have no cilia, the cells of the 


latter being provided with long cilia. The paraphysis opens in the lamina 
supraneuroporica but little above the level of the commissural bed, the para- 
physeal processes extending over the caudal third of the hemisphere. 

In transversal sections at the level of the foramen monroi a system of 
lateral choroidal folds is present probably representing a plexus choroideus 
ot the lateral ventricles. This system is composed of a bundle of choroidal 
folds projecting fanlike in the ventricle. In Protopterus the ventricular 
choroidal plexus also is found at the level of the foramen monroi. We do 
not doubt that the structure in Ceratodus is to be identified with that of 
Protopterus, as a rudimentary choroidal plexus. The rudimentary state of 
the plexus in Ceratodus seems to correspond with the richness of the other 
infoldings of that peculiar forebrain. 


BING AND BURCKHARDT’S MEDIAL SECTION THROUGH THE 
FOREBRAIN. 


In the preceeding pages a short description of the gross morphology of 
the forebrain is given. This description is sufficient for the understanding 
of the relations between the lamina terminalis, the commissural bed, the 
optic chiasma in the floor, the septum in front and the paraphysis and velum 
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transversum in the roof of the ventricle. To make these relations fully under- 
stood we have given the representation in the figure 1. This figure is con- 
structed from the Stockholm series of transverse sections. (This section 
differs in some points from that of the Amsterdam series, but the differences 
are of little importance.) 

As in the textbooks the sagittal section published by Brine and Burck- 
HARDT (fig. 2) is used to demonstrate the conditions in Ceratodus, we take 
the liberty of reproducing their figure for comparison. The two figures do 
not correspond with each other in any respect, and one is inclined to believe 
that they should not represent the brain of the same species. Comparing the 
two figures the question may arise, how Binc and BuRCKHARDT have come 


to their “medial section”. How has the short and high commissural bed of 


Fig. 1. Sagittal section through the entire brain of Ceratodus, reconstructed from two 
series of transverse sections. Plate reconstructions. 
Ceratodus been transformed to the long and “allmahlich starker werdende 
Verdickung” including the commissura anterior. Where has the cornet shaped 
recessus neuroporicus come from? 
Let us hope that in the new editions of the textbooks Binc and BurRcK- 


HARDT?’s figure and descriptions will not more be reproduced or referred to. 


THE MORPHOLOGY OF THE NERVOUS PARTS OF THE 
FOREBRAIN. 
Pallial parts. 


On the lateral external wall of the forebrain the fovea externa (limbica) 
(Plate fig. 1, f. limb.) already described by BinG separates a dorsal brain- 
part from a ventral one. In front this fovea passes below the olfactory cruz 
to the medial side of the same. Here the fovea disappears at the upper end 


of the septum. The fovea may in the adult brain roughly correspond with 


the exterior boundary between pallial and subpallial parts. Thus the olfactory 
apparatus seems to have a chiefly pallial position in the adult. GrEIL, how- 
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ever, has shown that the olfactory nerve in the embryo enters the lateral, 
probably subpallial part of the forebrain. From stage 46 to 48 the nerve 
becomes more dorsal and a bulbar formation appears. In the stage 48 a 
rudimentary bulbar ventricle is formed. Unfortunately more advanced stages 


are unknown and so one does not know how the olfactory crus appears. But 
from the conditions in the adult it seems to be possible to conclude that the 


crus arises chiefly as an outpouching of the frontal part of the pallium. As 
will be shown later, the pallial cortex enters the crus and follows it until 
the glomerular part begins. The pallial position of the bulbus olfactorius in 
Ceratodus demonstrates the result of an ontogenetical wandering from a sub- 


pallial to a pallial position, in the same way as may be concluded from ELitot 
SMITHs work on Lepidosiren. But in Lepidosiren no crus is present and the 


bulbus thus is sessil. 
The cross sections (fig. 3—7) through the forebrain show that the 
pallium has a very different extension in the different parts. At the basis 


Fig. 2, Bing and Burckhardt’s medial section through the brain of Ceratodus. 


of the olfactory crus the cross section shows that the dorsal part of the 
pallium is bent in a medial direction to form a roof over the frontal part 
of the ventricle (fig. 3). The medial border of the pallium before continued 
by the choroidal medial wall is somewhat bent upward. More caudally the 
inbending of the pallium (fig. 5, 6) becomes less pronounced and at the 
foramen monroi the pallium raises almost straight dorsad from the fovea 
externa (fig. 7). 

On the ventricular surface the limit between pallial and subpallial parts 
is marked by a very distinct sulcus limitans pallii lateralis (fig. 3—5, s. 1. p. L.). 
This sulcus begins at the ventral corner of the laterally compressed ventricle 
of the crus and continues along the lateral side of the ventricle in a nearly 
horizontal direction. Caudally the sulcus becomes less pronounced but heavily 
ependymated. Some distance before the foramen monroi this limit disappears 
as an ependymal thickening. Therefore the caudal boundary of the pallium in 
Ceratodus is somewhat difficult to determine. In the Stockholm series the 
boundary line could only be made out theoretically, paying attention to the 
position of the caudal border of the cortical area, to the point of attachment 
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ot the choroid plexus of the lateral ventricle and to the conditions in other 
inverted brain types, as those of Protopterus and selachians. In the Amster- 
dam series, however, it was possible to determine morphologically at least 
the ventral portion of the caudal border. 

Reading the series of transverse sections in caudal direction the hind- 
most part of the cortex is found between the section 1270 and 1320 decreasing 
rapidly in height and disappearing completely in about the 1320th sections. In 
the last section, where cortical cells are yet present, these cells are found 
dorsally near the upper border of the pallium. Thus the caudal cortex 
boundary is very easy to determine. But does this boundary also correspond 
to the caudal boundary of the pallium?’ Dorsally it does. This affirmation 
depends upon the fact, that immediately caudal to the most caudal part 
of the cortex, at the attachment of the tela there is sent off a great brush 
of lateral choroidal infoldings (fig. 9, /. ch. p.), answering completely to the 
choroid plexus of the lateral ventricle in the Protopterus and selachian fore- 
brain. In these fishes the lateral choroidal infoldings are placed just at the 
limit between pallial and subpallial parts and so it ought to be the case also 
in Ceratodus. In this way the dorsal limit of the pallium is well marked in 
Ceratodus. From this point the limit should be drawn theoretically ventrad 
and a little rostrad following the hind edge of the cortex. There are really 
further structures present marking the exact position of the limit. In the 
two series at our disposal but especially in the Amsterdam series such a 
marking is given in the presence of a boundary sulcus, following the ventral 
part of the hind edge of the cortex. This sulcus formes the caudal part of 
the sulcus limitans pallii lateralis which extends caudad, bending dorsad in 
direction to the point of attachment of the lateral choroidal infolding of the 
forebrain tela (fig. 10, s. 1. p. i.). 

The sulcus limitans pallii lateralis does not correspond with the fovea 
limbica, as the latter is situated somewhat below the former. 

In Protopterus and Lepidosiren the sulcus limitans pallii lateralis is 
also present, practically in the same position as in Ceratodus. In these animals 
the caudal part of it is also heavily ependymated. In this respect there is 


thus full agreement between the different dipnoans. 


Subpailial parts. 

From the fovea limbica the whole inferior part of the forebrain belongs 
to the subpallium. In cross sections taken before the foramen monroi the 
subpallium is composed of a lateral descending and a medial ascending part, 
whose upper ends are almost at the same level. The height of the subpallium 

i > 
surpasses more than twice the height of the pallium. The ascending part 


of the hemisphere forms the septum, the upper end of which is joined with 


the choroidal medial wall of the hemisphere. The septa of the two hemi- 
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spheres are almost to their whole extent parallel and lie closely pressed 
together (fig. 5, 6). An exception makes the frontal part (fig. 3, 4). Here 
the septal structures diverge considerably ventrad. At the opening of the 


olfactory ventricle the descending and ascending parts meet at the frontal 
pole of the hemisphere and continue forming the floor. of the olfactory 


ventricle (fig. 10, section 6). Thus the olfactory crus is composed of a 
pallial and a subpallial part. 

At the medium part of the commissural bed the descending and ascending 
parts of the subpallium become lower and then suddenly disappear as a 
broad but short outpouching ventrolateral to the medium part of the com- 
nissural bed. Caudal to the commissural bed the subpallium continues at the 
same level as that of the commissure, forming the nucleus preopticus (fig. 11). 
In this part the medial ventricle is Y-shaped. The walls of the ventral part 
of the ventricle lie close together, those of the dorsal diverge dorsad. The 
recessus preopticus is relatively broad, the lateral pouches being narrow, 
extending almost to the lateral exterior margin of the fibre layer at the point 
of entrance of the optic nerve. The lateral recessus ceases at the front of 
the optic chiasma ridge, but is continued by a sulcus that disappears at the 
highest point of the latter. But earlier, on the ventral surface of the recessus 
near the medial line, two new latero-ventral recesses of smaller dimensions 
appear, which are to be followed to the upper-caudal part of the chiasma ridge. 

In the subpallial part the sulcus septalis remains to be mentioned. In 
Protopterus this sulcus is heavily ependymated, beginning at the ventral corner 
of the lateral ventricle about halfway between the front of the forebrain 
and the foramen monroi and extending to the foramen monroi. The epen- 
dymal thickening dorsal to the sulcus extends over the lateral side of the 
dorsal part of the septum and ceases at the zona limitans pallii medialis. 

In the Stockholm specimen of Ceratodus this sulcus (fig. 6, 10, s. 5.) 
begins much nearer the foramen monroi a little below the mid of the ascend- 
ing limb of the subpallium and extends from here dorsocaudad to the foramen 
monroi. The sulcus is marked through an ependymal thickening, which 
becomes spread out over the upper part of the septum just in front of the 
foramen monroi. In the Amsterdam specimen the sulcus extends down nearly 
through the entire septum. 

There seems to be a certain difference in the position of the foramen 
monroi in Ceratodus and in the other dipnoans. In transverse sections in 
Ceratodus the foramen opens at the dorsal margin of the septum, in similar 
sections in Protopterus and Lepidosiren it seems to open between the fimbrial 
part and the basal part of the septum. This difference, however, is only 
an apparent one, depending upon the direction of the lamina terminalis in 
front of the commissural bed. In Protopterus this is almost vertical. The 


sulcus septalis, ending at the caudal margin of the septum, here causes a 
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small concavity at the limit between the fimbrial and the basal part of the 
septum. In transverse sections this concavity is the first point where the 
foramen monroi opens in the section. In Ceratodus the caudal margin of the 
septum at the foramen monroi slopes gently from its upper point against 
the commissural bed. Thus a transverse section opens the medial ventricle 
at the upper end of the whole septal structure. 


THE FOREBRAIN NUCLEI. 


Bulbus olfactorius. 


The description of Binc makes one suggest that the bulbar formation is 
only confined to the extreme anterior part of the broad apical portion of the 
olfactory crus. In fact he gives a figure of a horizontal section of the bulbus 
showing the glomeruli as a cap on the top of the bulbus. Thus the olfactory 
crus according to BinG is a very long formation in its whole extent devoid 
of glomeruli. We do not know how the Ceratodus brains of BING were con- 
structed, but in our material the bulbi have a very different construction. 

The external form of the olfactory apparatus shows the same aspect 
as that figured by Binc. The bulbus rostrally is cut off obliquely. In the 
series of cross sections there are, in the Stockholm specimen, 950 sections 
(of 15 micra thickness), the rostral 280 of which contain only olfactory 
fibres. The 281th touches the glomerular part of the bulbus. On the lateral 
side glomeruli are present to the 662th section, on the medial to the 790th 


(fig. 10, glom.). Thus the glomerular apparatus extends over the main part 


of the “tractus olfactorius” of Binc, leaving only the caudal part free from 
glomeruli (160 sections on the medial, 288 on the lateral side). In the other 
brain series at our disposal the conditions are practically the same. Thus 
the limit between the bulbar formation and the crus lies near the basis of 
the olfactory process. Reading the transverse series in a frontal direction 
one will find the first glomeruli in the ventromedial subpallial part of the 
crus, and passing frontad the glomerular complex with mitrals spread dorsad 
over the lateral and medial surface of the crus displacing the pallial part 
of the crus dorsolaterad, and finally putting out the pallial part completely. 
These conditions show that the bulbus olfactorius in Ceratodus probably is 
a quite subpallial structure, in spite of its apparent position in front of the 
pallium and although the pallium takes part in the formation of the olfactory 
crus. Ceratodus is no exception on this rule, so important for understanding 
the forebrain structure in general. 


Arrangement of the cells and fibre layers in the bulbar formation. 


The arrangement of cells and fibres in the bulbus olfactorius is described 
by Brine in the following way. Exterior to the ependymal layer and merged 
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with this is a layer of granular cells. This layer is followed by a fibre mantel 
outward of which lie the mitral cells and the glomerular layer. This description 
is correct, but incomplete, as there is a layer of fibres present between the 
ependymal layer and the layer of granular cells, which is of great interest. This 
layer we will call the subependymal plexus. It contains a very great number 
of branched fibres and envelopes the entire bulbar ventricle. It becomes less 
dense against the limit of the pallium, but is to be followed over this limit 
into the foremost part of the hemispheral pallium, where the fibres are very 
scanty. In the subpallial part of the hemispheres it is richer on fibres, especially 
in its lateral part. 

The ependymal layer of the bulbus consists of rather high ependymal 
cells covered at the inner margin by strong cilia. Caudally the cilia become 
less numerous and in the hemispheral ventricle they seem to be nearly absent 
at least in the middle and hind part of the pallium. In the subpallium the 
cilia scarcely occur through its whole extent in its ventro-lateral part. 

In the bulbar formation and also in the crus there is an ependymal nerve 
plexus present. The fibres of this plexus are found between the ventricular 
parts of the ependymal cells, sending out branches to the ventricular surface 
of the cells, where they seem to end at the basis of the cilia. The ependymal 
plexus is continuous with the subependymal, which is much richer and pro- 
bably consists of neurites and collaterals from the granular cell layer. Through 
the ependymal plexus olfactory stimuli gathered by the dendrites of the 
granular cells from the olfactory glomeruli and the fila olfactoria are dis- 
charged on the basal apparatus of the cilia probably regulating their move- 


ments according to the intensity of the olfactory stimulus. The swinging of 


the cilia may cause movements in the cerebrospinal fluid, which may be of 
importance for the nutrition of the granular cells, situated near the ventri- 
cular surface. 

The ciliar arrangement in the bulbus is correlated with the ciliar con- 
ditions of the hemispheres. In the ventral part of the olfactory crus the cilia 
are very scanty if not absent and no ependymal nerve plexus occurs. The 
ciliated part of the crus is continuous with a ciliar band covering the lateral 
part of the pallium and ending a little before the foramen monroi. Further 
numerous cilia occur in the ventral portion of the subpallial ventricle. This 
ciliated field passes over into the ventral part of the unpaired ventricle and 
is to be followed to the dorsum of the chiasma ridge, where the cilia become 
scanty. Further cilia occur on the lateral surface of the subpallial septum, 
forming here a ciliar band extending to the foramen monroi. To these 
ciliated fields the whole ciliar apparatus of the "lingula interolfactoria” is 
added. 

This arrangement of the stronger ciliated parts is perhaps to be inter- 
preted in the following manner. The ventricular fluid, secernated by the 
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lingula interolfactoria and put in movement by the cilia of this brainpart 
is seized by the ciliary stream of the pallium, carried away to the opening 
of the crus and through the cilia of this part forced into the bulbus. The 
efferent stream of fluid leaves the bulbus through the ventral unciliated part 
of the crus and ends in the ventral portion of the ventricle. Here the fluid 
comes under the influence of the ciliary band of the septum and that of 
the ventral subpallial parts and thus is conducted to the foramen monroi 
and the preoptic recessus respectively. The speed of the ciliary stream is 
regulated in the olfactory bulb, but in the other brainparts, where no special 
stimulating apparatus is present, the ciliary movement ought to be uniform. 
Thus the conditions seem to indicate that the olfactory apparatus of the 
forebrain is of special importance, which coincides with the great dimensions 


of the nasal sacs. Ceratodus is a highly macrosmatic animal. 


Olfactory crus and pallium. 

The main part of the olfactory crus belongs to the pallium as has been 
pointed out above. In this part the pallial arrangement characteristical to the 
hemispheres is present. Therefore it is not necessary to make a special 
description of this part of the crus. 

The pallium of Ceratodus is composed of five layers: 

1) The ependymal layer. 

2) The layer of small ventricular nerve cells (BrNc’s stratum ganglio- 
sum profundum). 

3) The internal layer of fibers. 

4) The cortical layer of relatively great cells (BiNnc’s stratum ganglio- 
sum externum). 

5) The exterior layer of fibers (Bino’s stratum medullare). 

Phe ventricular layer of nerve cells and the cortical layer constitute the 
pallial nervecells, the arrangement of which is principally the same as in 
Protopterus and Lepidosiren. But in the ventricular layer there is a very 
interesting differentiation present, this layer being subdivided in three different 
parts, an hippocampal, a general pallial and a pyriform, as we will call them, 
regarding them to be homologous with those in other animals. 

The hippocampal part (fig. 3, 4, 5, /. |.) forms the medial bent up border 
of the pallium and contains a relatively narrow band of ventricular cells 
arranged in a relatively thin layer closely connected with the ependymal layer. 
From this layer but a few cells are wandered out from the ventricular 
position, forming a very scattered cortical layer. The hippocampal part is 
caudally not sharply separated from the general pallium but on a more frontal 
level there is a slight depression at the boundary of these two pallial parts. The 
differences are, however, sufficiently great to allow the conception of the 


twe parts as being of different nature. The hippocampal part has nothing 
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to do with the olfactory crus as it begins caudal to this at the medial margin 
of the opening of the olfactory ventricle in the hemispheral lateral ventricle. 

The general pallial (fig. 3, 4, 5, g. fp.) part of the pallium is the greatest 
of the three parts, forming in the frontal sections of the pallium the whole 
dorsal and lateral part of it, and sending out a process in the olfactory crus. 
The ventricular cell layer of this brain part is much thicker than in the other 
parts, with scattered cells between it and the wandered out magnocellular 
cortex layer. This layer consists of rather great cells, which are arranged 


as to form a distinct cortical layer. This layer is perfectly continuous with 


Fig. 3. Transverse section through the anterior part of an hemisphere of Ceratodus. 


that of the hippocampal and pyriform lobe. Thus there are no limits cor- 
responding with the limits of the ventricular pallial layers. The cortex layer 
is to be regarded as a primordial cortex, and therefore no limits ought to 
be present. 

The pyriform lobe (fig. 3, 4, 5, f. /.) is well delimited from the general 
pallium, as the ventricular layer of this brainpart in the Stockholm specimen 
is much thinner than that of the general pallium. In the older Amsterdam 
specimen the limit is not so distinct, the layer not being thinner, but the 
arrangement of the cells being more diffuse than in the general pallium. 
From the subpallial forebrain the pyriform lobe is delimited through a tri- 
angular thickening of the ventricular layer of nerve cells and through the 
sulcus limitans pallii lateralis. The pyriform lobe frontally enters the crus 
on its latero-ventral side. Caudally it is extended over the frontal half of 


13 


71 
| 
VE 
= 
dice 


NILS HOLMGREN anp C. J. VAN DER HORST 


the forebrain. To the pyriform lobe belongs the most latero-ventral part of 

the wandered out pallial cortex. Very characteristical to the pyriform lobe 

is the inner fibre layer which is thicker than the corresponding layer of 

the general pallium. In the basal part of the crus the pyriform lobe forms 

the most ventro-lateral part of the wall. More frontally the pyriform lobe 
merges into the bulbar 
formation. 


Subpallial parts. 


In the subpallial 
part one can distinguish 
the same portions as in 
the other Dipnoi: 1) 
the lateral olfactory 
nucleus, 2) the tuber- 
culum olfactorium, 3) 
the septal nuclei and 4) 
the preoptic nucleus. 
Only the nucleus tae- 
niae seems to be absent 


as a distinct nucleus. 


Nucleus olfacto- 

rius lateralis. 

The lateral olfac- 

tory nucleus (fig. 3, 4, 

s, 6, 7, 8, olf..1.) 

found in the lateral 

brain wall ventral to 

Fig. 4. Section a little caudal to the foregoing. the sulcus limitans pal- 
li lateralis. In the crus 
the nucleus begins ventral to the ventricle. As the transverse sections 
begin to touch the tuberculum olfactorium the nucleus is found lateral to 
the ventricle, and ventral to the pyriform lobe, just inward to the fovea 
limbica. Here it forms a narrow band of the brain wall. More caudally this 
band becomes broader and at the level of the foramen monroi it is almost 
as broad as the height of the nucleus preopticus pars superior (fig. 7). From 


this level the nucleus narrows considerably and ends at the level of the 


hind part of the commissural bed. The cells of the lateral olfactory nucleus 


are always ventricular, forming a thin ventricular layer, with very few nerve 


cells wandered out into the neuropil of the brain wall. 
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Tuberculum olfactorium. 


The lateral olfactory nucleus ventrally insensibly passes over in the 
tuberculum olfactorium (fig. 3—9), as in Protopterus and Lepidosiren. As in 
those animals, the tuberculum olfactorium in Ceratodus might be regarded 
as forming the whole 
ventral part of the fore- 
brain. Medially this for- 
mation ascends into the 


septum and is also here 
not distinctly separated 


from the septal nuclei. 
The tuberculum cells 
are situated at the ven- 
tricular wall. 
In the frontal half 
of the forebrain (fig. 3, 
4, tub. olf. ant.) the cells 
form a relatively thick 
layer, consisting of small 
cells (stratum ganglio- 
sum internum) at the 
ventricular surface and 
greater cells disengaged 
a little from the wall, 
forming a second layer 
(str. gangliosum exter- 
num). There is no 
distinct stratum medul- 
lare between the two 
ganglionic layers. In the 
caudal half (figs. 5—10, Fig. 5. Section through the mid of the forebrain of 
tub. olf. post.) of the Ceratodus. 
tuberculum olfactorium the ependymal layer is provided with a great number 
of short grooves or pits. With these correspond clusters or masses of cells 
projecting from the ventricular layer into the neuropil substance of the tuber- 
culum (str. medullare) as to make one suggest, that the pits once acted as 
centres for the proliferation of the cells of the clusters, referred to above. 
These pits are restricted to the tuberculum olfactorium alone. Thus in this 
brain part of Ceratodus no distinct cortical arrangement is present as in 
Protopterus and Lepidosiren, where at the caudal end of the tuberculum 
the external layer exhibits the aspect of a cortical layer. 
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The septum. 


Ub Of post 


Fig. 6. Section taken a little in front of the foramen 
monroi. 
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As said before, the basal part of the septum is made up by the 
ascending medial part of the tuberculum olfactorium. The limit between 


the latter and the septal nuclei is very indistinct especially in the frontal 


half of the forebrain. In 
the hind part, the septum 
is divided by the sulcus 
septalis (fig. 6, 10, s. Ss.) 
in a fronto-dorsal and a 
caudo-ventral part. In 
the Stockholm specimen 
the sulcus septalis is very 
short, in the Amster- 
dam specimen it is, in 
contradistinction, a long 
groove, extending from 
the foramen monroi fron- 
to-ventrad nearly to the 
ventral limit of the sep- 
tum. The  fronto-dorsal 
part of the septum in- 
cludes, as in other verte- 
brates, the nucleus late- 
ralis septi (fig. 4, 5, 96, 
10, n. 1. s.), the caudo- 
ventral the nucleus me- 
dialis septi (fig. 6, 10, 
n. m. s.). But in the for- 
mer part there is a second 
nucleus present, which we 
do not know in other ver- 
tebrates. This we will pro- 
visionally call the nucleus 
intermedius septi (fig. 5, 


10. 


The nucleus lateralis septi begins in the most caudal part of the olfactory 
crus, ventral to the ventricle. As the ventricle of the crus opens in the lateral 
ventricle, the nucleus is found more medially and caudally in the septum at 
the dorsal border of this brain part. This position it holds nearly to the 
foramen monroi. The nucleus, however, does not reach higher than the point, 


where the sulcus septalis ends at the dorsal border of the septum. The 
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nucleus lateralis septi is in its whole extend free from the ventricular cell 
layer. Frontally it is composed by relatively great cells, towards the foramen 
monroi the cells become smaller and more densely arranged. Some distance 
before the foramen monroi it merges into the nucleus intermedius. 


077. 271. 


Fig. 7. Section taken through the foramen monroi. 


The nucleus intermedius septi begins in the frontal fourth of the septum 
a little below the nucleus lateralis septi. Here begins a shallow groove in 
the septum, from which cells seem to migrate into the neuropilar substance. 
This groove extends to the region, where the sulcus septalis begins. Caudally 
is becomes more flattened out and disappears. The cell column accompanying 
it, caudally becomes more loosened from the ventricle and merges into the 
nucleus lateralis septi. 


The nucleus medialis septi, in the region of the sulcus septalis, also 


6. — A. Z. 1925. 
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seems to have migrated out from the bottom of a shallow groove, situated a 
little below the sulcus septalis. Caudally the nucleus extends to a little before 
the foramen monroi, frontally it begins at about the caudal third of the 
septum. The cells are of small size, not differing from those of the septal wall. 


Cort. tegm. 


Fig. &. Section taken through the anterior part of the commissura anterior. 


The commissural bed begins very thin and increases slowly in a caudal 
direction to a considerable height (fig. 7, 8, 9, 10, com. ant., Plate fig. 2). 
Then it suddenly disappears in the sections as the nucleus preopticus breaks 


through the same as a vertical slit. In the anterior part, there is a thin 


ventricular layer of nerve cells and some scattered cells in the commissural 


bed. Caudally these cells disappear completely. 
The nucleus preopticus proper consists of a relatively dense layer of 


ventricular cells. No differentiations of special interest are found but on both 
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sides two larger cells are found which represent perhaps a magnocellular part 
of the nucleus. 

We have found no real nucleus taeniae but on the medial side of the 
hindmost part of the tuberculum olfactorium, on each side of the beginning 
commissural bed, are found some groups of cells clearly detached from the 
tuberculum olfactorium, which perhaps represent a nucleus taeniae. 

The caudal pallial boundary in Ceratodus is situated a little before the 
level of the foramen monroi. The telencephalon medium in this way assumes 
a peculiar aspect as it ex- 
tends dorsally to the nucleus 
olfactorius lateralis and a 
good way in front of the 
commissural bed, where the 
nucleus olfactorius lateralis 
ends. The telencephalon me- 2779s: 
dium thus is composed of 


two parts almost equal in zax7 


height, an upper forming the 

caudal expansion of the pre- 

commissural part (fig. 7, 8, 

Q, 10, II, m. pr. opt. s.) and 

an inferior forming the 

nucleus preopticus proper 

(fig. 10, I1, nm. pr. opt. 1.). 

The limit between these 

parts is not clearly marked, 

but the nucleus preopticus 

proper, with densely packed 

ventricular cells, is confined 

to the wall of the vertical Fig, 9, Section taken through the hind part 
compressed part of the ven- of the commissura anterior. 

tricle and the dorsal nucleus beginning, where the brainwall bends laterad 
and the ventricle begins widening dorsally. These conditions are in prin- 
ciple the same as in Protopterus, where, however, a short ependymated sulcus 
forms a boundary line between the dorsal and the ventral part. Such a 
distinct sulcus is not present in Ceratodus, but at the locus of such a sulcus 
the ependyma is somewhat thickened and (in the Stockholm specimen) folded 
slightly longitudinally. Perhaps this structure represents the sulcus in 
Protopterus. In this paper the two parts are dealt with as pars superior and 


pars inferior preoptici. 


chp. 


NILS HOLMGREN anp C. J. VAN DER HORST 


SUMMARY OF THE FOREBRAIN MORPHOLOGY IN CERATODUS. 


For the discussion of the problem of the eversion of the forebrain the 
following summary may be of some value. 

1) The forebrain of Ceratodus is excessively evaginated, the foramen 
monroi being situated far backward. 

2) The lamina terminalis is short. No recessus neuroporicus is present. 
In the lamina supraneuroporica a paraphysis is present. This paraphysis con- 
sists of a central sacklike part, covered everywhere with digitiform processes. 

3) The septum is strongly developed and is united with the hippocampal 
iobe by a non-nervous choroidal membrane. The foramen monroi con- 
sequently opens between the septum and this choroidal membrane. The medial, 


upper half of the forebrain thus is choroidal. 


/ 
tub.olf ant. 


Reconstruction of the forebrain of the Stockholm specimen seen from the 
medial side. 

4) The inversion of the forebrain is very slight, the pallial formation at 
the level of the foramen monroi being nearly straightly raised up. Rostrally 
the general pallium is inverted but the hippocampal border of the same is 
curved up as to form a slight eversion. 

5) In the pallium a primordial cortex is present. Below this a ventricular 
layer of nerve cells represents a second pallial layer. This layer is distinctly 
divided into three parts, representing a hippocampal, a general pallial and a 
pyriform portion of the pallium. 

6) In the subpallial part a nucleus olfactorius lateralis, a tuberculum 
olfactorium, a nucleus lateralis septi, a nucleus medialis septi, a nucleus inter- 
medius septi, a nucleus preopticus and perhaps also a nucleus taeniae are 


present. 
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THE IMPORTANCE OF THE CERATODUS FOREBRAIN FOR THE 
PROBLEM OF EVERSION IN TELEOSTOMIAN FISHES. 


Originally the essential difference between an inverted and an everted 
forebrain was suggested to lie in the fact that the side plates of the former 
dorsally are bent inward, in the latter outward. In the first case the epithelial 
roof-membrane is relatively 
narrow, in the latter very 
broad, expanded between the 
bent-out upper margins of the 
side plates. This suggestion 
undoubtedly points out an 
essential difference between 
the two brain types, but it 
does not clear the question 
about the phylogenetical deve- 
lopment of the everted type 
from an inverted and eva- 
ginated or vice versa. Else- 
where HOLMGREN (1922) has 
tried to make it probable that 


the everted brain type ori- 
ginates from an_ evaginated 


one, but in more details we 


71 S. 


Cort. 


think that this question is not 
yet fully elucidated. We quote 
here what HOLMGREN says in 
the paper referred to. 

”As to the everted brain- 
type, it may be accentuated 
that this is surely not primary 
in character, but rather to be 
an aad Fig. 11. Section through the telencephalon medium. 
evaginated type. This seems already a priori to be evident from the fact, that 
the brain of the lower vertebrates (cyclostomes, selachians) is inverted. But 
also in the organisation of the everted brain there are present the most 
distinct signs of its origin from an inverted type. I will call attention at once 
to the fact, that in ganoids and certain bony fishes (Lophius, Anguilla) there 
is a ventricle in the olfactory bulb. This ventricle is continued backwards 
by a groove which caudad decreases in distinctness. This groove undoubtedly 
represents the sulcus limitans externus, whose most characteristic feature is 
its leading out into the bulbar ventricle.” 
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These statements make it of course probable, that the everted type 
originates from an inverted and evaginated, but gives no representation as 
to the different stages of transformation from the evaginated to the everted 
brain type. 

In a recent paper HERRICK (1922) has discussed the question about the 
origin of the cerebral hemispheres in vertebrates. In this paper he suggests 
that the primary evagination of the forebrain is that of the olfactory bulb, 
and that this primary evagination is the only one, that ever existed in the 
everted forebrain. We are not inclined to accept this view, as it is a matter 
of fact that in all evaginated brains evagination of the bulbus ontogenetically 
arises in a relatively late stage of development, when the true evagination 
has not only begun, but is already of a considerable extension. From this 
fact no other conclusion seems possible, than that the bulbar evagination is 
secondary in relation to the hemisphaeral one. In this way we cannot find 
support for the opinion that the evaginated olfactory bulbs should represent 
the true hemispheres in ganoids and bony fishes. On the contrary, we are 
inclined to regard the lateral pallial thickenings of the forebrain in ganoids 
and teleosts as cerebral hemispheres. This will be commented upon later, here 
we will only remark that the idea “hemisphere” has no great value in morpho- 
logical sense since in different species it comprises different great portions 
of morphological units, if it is defined as the evaginated part of the fore- 
brain. In a mammal and in a reptil, where the occipital ventricle is well 
developed, the hemispheres are well defined, but in Chimaera, where no 
occipital ventricle is present, it is difficult to define the hemispheres. 

The conditions in Ceratodus, interpreted as above, now throw a very 
clear light upon the question of the real nature of the everted forebrain 
from the view of its being originally evaginated. As has been demonstrated, 
it is a mistake to believe that the forebrain in Ceratodus is only evaginated 
in the olfactory bulb. As is shown in the work of GrEIL the evagination of 
the bulbs in Ceratodus is secondary to that of the hemispheres, the latter 
being well pronounced before the bulbs become excavated. In the adult the 
evagination is an extreme one, differing, however, from all other brains, 


as the evaginated matter consists of a lateral and rostral part of nervous, 


and a medial and upper part of epithelial tissue. This is only understood 


assuming that in the vesicle stage of the forebrain the lamina between the 
dorsal frontal borders of the lateral nervous plates is very broad. This is 
really the case (GREIL: figures!). As the evagination now began, it took place 
at the boundary between these two components, and consequently the pallial 
part of the medial wall might become epithelial. Thus the frontal border 
of the foramen monroi became situated between the nervous tissue of the 
septum and the epithelial part of the pallium (or roof of the forebrain 


vesicle). This peculiar forebrain, hitherto not recorded to in literature, may 
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have been the point of departure of the everted type in ganoids and teleosts. 
We now will try to show, that the Ceratodus-type in essentials is recapitulated 
in ganoids and teleosts. 

The forebrain of Polypterus demonstrates conditions, which, in prin- 


ciples, are the same as in Ceratodus, but here the ganoidean type is also 


well pronounced, the forebrain being very clearly everted, with well evaginated 
bulbi olfactorii. But besides this bulbar evagination (fig. 12, B. v.) there is 


another present, corresponding to that of the hemispheres in Ceratodus. In 


the figure (fig. 12) demonstrating a reconstruction of a larval Polypterus 


forebrain sectioned in the medial line, the presence of a short but complete 


epithelial septum is clearly shown. This choroidal membrane (ep. f.) begins 


caudal to the bulbus olfactorius and continues in the deep medial fold 
characteristical to the choroidal roof membrane of the Polypterus forebrain. 


com.ant. 


com. ant. 
Fig. 12. Reconstruction of the forebrain of Fig. 13. Reconstruction of an embryo- 
a larva with exterior gills of Polypterus. nic forebrain of Amia. Seen from the 


Seen from the medial side. medial side. 


On each side of the lamina supraneuroporica there is a short side ventricle 
analogous with the lateral ventricle in Ceratodus. Dorsally this ventricle 


pouches out frontad as a free ventricular pouch above the dorsal surface of 
the bulbus olfactorius. The lateral ventricle communicates with the medial 
ventricle at the level of the recessus neuroporicus, that probably is situated 


ventrally at the point, where the lamina terminalis sharply bends over into 


the lamina supraneuroporica. Here is the locus of the anterior margin of 


the foramen monroi. The bulbar ventricle opens laterally into the lateral 


ventricle quite independent of the foramen monroi. As said above, the epi- 


thelial septum is continued dorsad and caudad by the medial choroidal fold 
(which is nothing but the caudal part of the epithelial septum). This con- 
tinues to the velum transversum, and contains in its caudal part the para- 
physis (Par.). These observations induce us to accept the older opinion 
about the lateral ventricles in ganoids and teleosts according to which these 
form the lateral ventricular expansions dorsal to the everted pallium. 

In a young Amia (fig. 13) the conditions are the same as in the young 
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Polypterus with that difference, however, that the septum is shorter and the 
medial choroidal fold ends a little before the velum transversum (v. fr.). 
In Amia as well as in Polypterus the sulcus limitans externus in medial 
view is hidden by the septum and thus may be considered as lying in the 
lateral ventricle as is the case in Ceratodus. In Amia the dorsal ventricular 
pouch is present as in Polypterus. 

In a young Belone there is also an epithelial septum present in front 
of the lamina supraneuroporica. This septum is dorsally continued by a very 
short choroidal fold. This bony fish thus represents a further stage in the 
reduction of the lateral ventricles. This reduction is nearly brought to an 
end in Osmerus where the epithelial septum is reduced to a_ vestigial 
medial choroidal fold at the upper border of the bulbus olfactorius, where 
the ventricular pouch is situated in Polypterus and Amia. In most Teleosts 
also this vestigial septum is absent. 

The form series treated with above, seems to show that the forebrain of 
teleosts is principally evaginated and has to be derived from a type where 
the pallial part of the medial wall is epithelial (devoid of nervous tissue) 
as is the case in Ceratodus. 

In his paper on the origin of the cerebral hemispheres HERRICK suggests 
it to be probable that the primary state of the vertebrate forebrain is that 
without any evagination, and that in the ganoid and teleostean brain a brain- 
type should be preserved, where no evaginated matter should be present 
lateral to the lamina supraneuroporica. Through the above statements it 
seems not to be possible to sustain this view. The evidences seem to speak 
for the evaginated brain type to be primary in all living vertebrates except 
perhaps Petromyzon, where there is found no evagination between the 
ventricle of the olfactory bulb and the lamina supraneuroporica. But Petro- 
myzon, as has been pointed out elsewhere (HOLMGREN 1922), probably does 
not demonstrate primary conditions. So it is possible that the brain type of 
Petromyzon also has resulted from an evaginated type. In such a case no 
living vertebrate primarily has an entirely unevaginated forebrain. With 
these statements we do not, however, denie the preexistence of a primarily 
unevaginated forebrain in vertebrates, but this stage may have occurred in 
vertebrates of a very low state of organisation, much lower than that of 
any fish type of our times. Amphioxus should perhaps represent this primary 
stage, but it is of course not sure that this animal belongs to the same line 
of descent as the other vertebrates. Perhaps the common ancestor of the 
Cyclostomes and the Plagiostomes may have possessed a braintype, cor- 
responding to the ontogenetical vesicle stage that is passed in all living 


vertebrates. 
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COMPARISON BETWEEN THE FOREBRAIN OF CERATODUS 
AND THAT OF PROTOPTERUS AND LEPIDOSIREN. 


Comparing Ceratodus with the other dipnoans one is at once struck by 
the great agreement in the general arrangement of the nuclei, by the great 
difference in the gross morphology. This fact seems to support the suggestion 
that the external conditions are not so considerably different, as they may 
appear at a first glance, and a closer examination really shows, that they 
are not of the great morphological significance as to allow the distinction 
of two quite different braintypes in dipnoans, as has been done before. Both 
braintypes are strongly evaginated with a very high septum. The principal 
difference is, that this septum in Protopterus and Lepidosiren is joined 
immediately with the medial part of the pallium, while in Ceratodus these 
parts are connected with each other by an intercalated choroidal, highly 
folded membrane. This choroidal membrane gives to the Ceratodus fore- 
brain its peculiar appearance, as has been pointed out before. The direct 


fusion of the septum with the pallium probably is the reason for the raising 


up of the commissural bed of the lamina terminalis. In Ceratodus and in all 
fishes, where no such fusion takes place, the commissural bed is not bent 
up so considerably as in Protopterus and Lepidosiren. The forming of the 
choroidal membrane we are disposed to ascribe to the condition in the 
lamina terminalis in the stage 46 of Semon. The figures published by GreEIL 
upon this subject seem to show, that the lamina supraneuroporica in the 
front of the forebrain at the moment, when the evagination sets in, is relatively 
broader than in Lepidosiren. The frontal end of the evaginated pouch thus 
becomes lying exactly at the limit between the epithelial lamina and the 
thickened nervous wall plates of the forebrain vesicle. As the evagination 
grows deeper, the epithelial membrane in the medial wall of the pouch 
becomes extended and finally constitutes the long epithelial membrane in the 
adult. In Lepidosiren, however, where the epithelial lamina supraneuroporica 
in front of the forebrain vesicle is very narrow, the outpouching of the side 
ventricles becomes situated almost completely in the nervous part of the 
brainwall. Consequently there is formed no epithelial membrane frontal to 
the foramen monroi. But the evagination causes — as is also the case in 
Ceratodus — the forming of the medial choroidal fold dorsal to the foramen 
monrol. 


THE NERVUS TERMINALIS. 


The nervus terminalis in dipnoans was at first discovered by Pincus 
(1894), who described it in Protopterus as a small nerve entering the fore- 
brain in front of the recessus preopticus. In Ceratodus the nerve was found 


25 


Je 
yc 
fe 
3 


; NILS HOLMGREN anp C. J. VAN DER HORST 

by SEWERTZOFF (1902) and somewhat studied by Binc and BuRcKHARDT 
(1904, 1905). SEWERTZOFF found the ganglion of the nerve ventral to the 
forebrain and followed it to its entrance in the forebrain ventrally between 
the hemispheres. He called the nerve nervus praeopticus. BinGc and BurRcK- 
HARDT’s description of the nerve agrees with that of SEWERTZOFF. 

Our material of Protopterus and Ceratodus enables us to give a more 
detailed account of the nerve especially in Ceratodus. 

In Protopterus we found the entrance of the nerve at the level of the 
commissura anterior, just as Pincus has described it. The fibres enter the 
commissural bed in nearly perpendicular direction. A number of fibres decus- 
sates in the anterior commissure to the opposite side, others deviate laterad 
and enter the basal forebrain bundle, following this bundle caudad. Perhaps 
these fibres pass to the diencephalon as in bony fishes and amphibians but 
this could not be clearly made out. 

In Ceratodus the nerve is much more complex than believed formerly. 
In the two specimens we found the nerve composed of two distinct roots 


viz. an anterior and a posterior. 


The anterior root (n. vomero-nasalis?). 

This root (fig. 3, 14, m. term. ant.) enters the olfactory tract on its 
medio-ventral side, just at the caudal end of the bulbar formation. The root 
is composed of 3 or 4 small bundles of fine nerve fibres. The course of 
these bundles varies and is not the same in the right and left half of the brain. 

On the left side we found the following conditions: At the level of the 
hindmost glomerulus the bundles lie medially on the surface of the crus 
just beyond the neurilemma. From this point they start to diverge. The most 
ventral one goes in a somewhat ventral direction and at the basis of the crus 
a quite ventral position. From here it passes ventrad and splits up in the 
medial part of the foremost portion of the subpallium. The bundle lying 
next dorsal to the preceeding, at the caudal end of the crus splits up in two 
branches of which the ventral one enters the subpallium, and after a short 
visit leaves it ventro-medially to join the ganglion of the nervus terminalis 
(fig. 14, gl. term. ext.). The dorsal branch goes along the dorsal medial border 
of the subpallium. It enters the foremost part of the septum and it is possible 
to follow it through more than the anterior half of the septum before it 
splits up in terminal branches. To begin with the branch is found dorso- 
medial to the lateral septal nucleus, later it changes its position and ends 
ventro-medial to the said nucleus. 


The other bundles of the anterior terminalis split up already in the 


caudal part of the crus, sending a number of branches through the outer 
medullar layer of the crus. But these branches at the caudal end of the crus 
turn back to the medial border and enter the upper border of the septum. 
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On the right side at the end of the bulbar formation the anterior root 
consists of 5 greater and a few smaller bundles. The most ventral one of 
these bundles enters the subpallium on the lateral part of its frontal pole 
and splits up here almost immediately. The second bundle enters the septum, 
and is to begin with found dorso-medial to the lateral septal nucleus. More cau- 
dally the position is ventro-medial to this nucleus. The bundle extends through 
more than the anterior half of the septum. The third bundle was found 
splitting up in the anterior part of the septum a little above the second. The 
other bundles of the nerve, after passing through the outer medullated layer, 
turn medially and enter the most rostral part of the upper margin of the 
septum. At this margin just beneath the attachment line of the choroidal 
septum these bundles are found in the same position as on the left side. 


hyp. 
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Fig. 14. Reconstruction of the fibre systems and the nervus terminalis in the Stock- 
holm specimen of the forebrain of Ceratodus. Seen from the medial side. 
Already in WEIGERT preparations it is clearly seen that the dorsal bundles 
of the anterior root at the caudal end of the crus, splitting up in a number 
of small fascicles, pass through a rather nucleated field at the lateral side 
of the crus. Where these bundles pass through the medullated layer they 
are surrounded by these nuclei. Here they become more or less indistinct 
but after passing the nuclei they grow more distinct again. These conditions 
force upon us the suggestion, that the nucleated field represents a ganglion 
of the terminalis nerve. Examining these things in the BrELSCHOWSKY series 
it was stated, that the cells in question are really bipolar ganglion cells 
belonging to the terminalis fibres. Thus the anterior root has an intra- 
crural ganglion (fig. 14, gl. term. int.), not observed before. 


The posterior root. 


This root (fig. 5, 6, 7, 14, #. term. post.) forms the nervus preopticus 
as described before by SEwertsorr and Bine and BurcKnarpt. From its 
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ganglion this nerve enters between the ventral brain lobes. The two contro- 
lateral nerves here lie close together and soon split up in a number of 
branches. In a transverse section taken halfways to the commissura anterior 
there are 12 bundles forming a narrow group of transsections. The branches 
towards the commissure spread out in a dorso-ventral direction, and enter 
the brain in the anterior part of the commissural bed. They enter separate 
from the ventral surface. Some of the fibres decussate immediately, others 
pass caudad and seem to enter the basal forebrain bundle as in Protopterus, 
but in Protopterus the external cours of the nerve is quite different, the nerve 
immediately bending off laterad to continue its course lateral to the hemi- 


spheres. 
SUMMARY AND DISCUSSION OF THE NERVUS TERMINALIS. 


The nerve is composed of two roots: an anterior and a posterior one. 
2) The anterior as well as the posterior possesses its special ganglion. 
3) The ganglion of the anterior root is an intracrural ganglion. 
4) The ganglion of the posterior root is the terminalis ganglion as known 
before. 
5) The anterior root, composed of a number of bundles, ends in the 
upper and in the rostral part of the septum. 


6) The posterior root decussates partly in the commissuril bed and con- 


tinues caudad probably in the basal forebrain bundle. 

The posterior part of the terminalis in Ceratodus surely corresponds 
with the terminalis in Protopterus as described by Pincus and others. Now 
the question, however, has arisen, if there might be an overlooked anterior 
part present also in Protopterus and in Lepidosiren. Our material of 
Protopterus being in a bad state of preservation, does not allow a closer 
examination for answering this question. There are, however, some small 
strands in the medial part of the septum, which might possibly represent 
the anterior root, but it is impossible to decide whether these strands belong 
to the main olfactory apparatus or to a special nerve. 

Comparison between the terminalis of Ceratodus and that of other verte- 
brates also meets with great difficulties, the central connections of the nerve 
being very incompletely known in most groups. In selachians Locy has 
described the central distribution of the nerve in the "eminentia septalis” 
ic. in the septum but there are symptoms present, that the nerve at least 
partly decussates in the anterior commissure and that fibres follow the basal 
forebrain bundle in a caudal direction (BACKsTROM, 1924). In Raja BAck- 
strOM also found some strands belonging to the terminalis nerve in the 
most frontal part of the subpallium. In summary the single nerve in selachians 
seems to have the same central connections as the two roots in Ceratodus, 


taken as a whole. The two ganglia in Ceratodus would represent the single 
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THE MORPHOLOGY OF THE BRAIN OF CERATODUS . 
in selachians. This question, however, becomes more complicated by the fact 
that, according to BAckstrOm, there are in Heptanchus and Raja two roots 
present, the one corresponding to the wellknown nerve, the other noi seen 
before. The latter is an interior root entering the forebrain together with 
the olfactory fibres. However, both roots seem to have the same distribution. 


in Torpedo the interior root also is present, but here the main nerve is 


absent. The interior root is centrally distributed to the septum, bu: also sends 
fibres more caudad, apparently to the nucleus preopticus or to the basal 
forebrain bundle. As it could be definitively stated in Ceratodus, the anterior 
root does not extend further caudad than to the septum. From these pre- 
misses it seems not to be possible as yet to draw any conclusion about homo- 
logy between the anterior root of the terminalis nerve in Ceratodus with the 
vomero-nasal nerve or with the interior root in selachians. Another difference 
between Ceratodus and selachians viz. the presence of an internal ganglion 
in the former, failing in the latter is of no great importance, because it is 
evident that this failure might be imaginary, as it is impossible to suggest 
a terminalis root without a ganglion. Such a ganglion might be found, and 
we have already in a series of transverse sections through the head of an 
Heptanchus embryo of 7,5; cm found conditions indicating the real presence 
of such a ganglion lying close to the surface of the bulbus olfactorius, con- 
nected with a peculiar tubus, closed at both ends, and containing a typical 
olfactory epithelium. This tubus is situated far from the olfactory sac, and 
has the aspect of a rudimentary olfactory organ (vomero-nasal organ’). 

In teleosts the caudal distribution of the terminalis fibres is relatively 
well known (HOLMGREN, 1917, 1920). Here are, among others, endings in 
the precommissural body pars inferior, a decussation in the commissural bed 
and a connection with the hypothalamus. As the pars inferior of the pre- 
commissural body corresponds with the septum in the inverted forebrain 
(HoLMGREN, 1922), these connections are the same in Ceratodus. In teleosts 
the ganglion cells of the terminalis nerve are partly distributed along the 
anterior part of the nerve, partly embedded in the bulbus olfactorius. Possibly 
the conditions in Ceratodus might have arisen from similar conditions as 
those in teleosts, the extracerebral ganglionic cells forming the extracerebral 
ganglion in Ceratodus, the intracerebral the intracrural ganglion. 

As the nervus terminalis in amphibians (McKippen, Ig11) is essentially 
the same as in Osmerus (HOLMGREN) the conditions in Ceratodus also 
correspond with those in amphibians. 


FIBRE ANATOMY. 
The olfactory bulb. 
The fila olfactoria entering the bulbus olfactorius are divided into slender 


bundles, each ending in a small irregularly formed glomerulus. The glomeruli 
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are very numerous, forming a layer of a depth of 3—7 glomeruli. The endings 
of the olfactory fibres within the glomeruli we were not able to study, as 
they are not well impregnated in the BreLscnhowsky preparations. Dendrites 
of bulbar cells also ending there, we have not seen, but the position of the 
mitral cells in the neighbourhood of the glomeruli seems to indicate, that 
these cells, as in all other vertebrates, send their dendrites to the glomerull. 
Probably-also the granular cells at the ventricular wall send dendrites to the 
glomeruli. The preparations show very clearly that also neurites are entering 
the glomeruli. These fibres belong to the olfactory fibres of secondary order, 
and are probably collaterals to neurits or neurites of mitral cells. These fibres 
split up in numerous branches not only on the surface of the glomeruli, 
but also in their interior. So the mitral cells, to which these fibres belong, 
probably correspond with a kind of “interglomerular mitrals”’, as described 
in other vertebrates. 


The olfactory fibres of second order. 


As described before, there are in the bulbus olfactorius two layers of 
fibres present viz. an exterior one belonging to mitrals and a ventricular one 
belonging to granular cells. The neurites of the mitrals all seem to be 
myelinated, those of the granular cells chiefly unmyelinated. In the thick gra- 
nular cell layer a greater number of myelinated fibres is seen only dorsally and 
dorso-medially at the caudal border of the formatio bulbaris, in a position, 
which makes it impossible to decide, whether these fibres really are fibres 
of the second order or of the third. Therefore the myelinated fibres of the 
bulbus practically belong to mitral cells. The myelin mantle of the neurites 
often begins immediately at the cell body, rendering it possible to state 
decidedly that myelinated fibres really belong to mitrals. These fibres run 
more or less pronounced tangentially, parallel with the surface of the bulbus 
and their cells are often disposed with their longer axis tangentially. In the 
caudal half of the bulbus the ventro-lateral fibres have a more longitudinal 
course, so that they are cut across in the transverse series. The cross-sectioned 
fibres in that part of the bulbus caudally increase considerably in number. 
This increase depends to a great extend thereupon, that a good deal of the 
myelinated fibres gradually unite in the ventro-lateral corner of the bulbus 
transsection, forming the initial part of the lateral olfactory tract there. 
This lateral tract does not, however, collect all the myelinated fibres of the 
bulb. On the contrary, the streaming down of medullated fibres to this tract 
does not effect a diminishing of the number of such fibres in the other parts 
of the bulbus. In a cross section through the caudal part of the bulbus the 


medullar layer is always complete, but with the ventro-lateral concentration 


of tractus fibres. Exterior to the medullar layer and in its external parts 


the mitrals are placed. At the limit between the bulbus and the crus the 
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medullar layer is cleft in an external and an internal layer. This cleavage 
probably depends upon the appearance of the pallial cortex in the cross section 


of the crus. This cortex becomes embraced by the two layers. 


There are, however, not only medullated fibres in the bulbus. On the 
contrary, the unmedullated fibres really play a very prominent part. In the 
BIELSCHOWSkY preparations we were able to study them tolerably well. They 
mainly seem to be neurites of granular cells. They have at least two different 
courses, for one thing forming a subependymal and an interependymal plexus, 
for the other entering in the medullar layer. 


The sub- and interependymal plexuses. 


The subependymal plexus forms a layer of chiefly unmedullated fibres, 
lying between the ependymal cells of the ventricular wall and the granular 
cell layer. On a section, touching the bulbar ventricle in front, it is possible 
to study the fibres of this plexus. Here they are collected to small bundles, 
intertwisted as to form a meshwork with transversally extended meshes. This 
meshwork continues round the whole bulbus, but on the sides of the same 
the meshes are stretched longitudinally. The bundles of the meshwork increase 
in thickness towards the hind end of the bulbus in the same time as the 
plexus grows thicker. But the thickening is not uniform around the whole 
bulbus, the same being more considerable on the dorso-medial, dorsal and 
lateral sides than on the ventro-medial. Especially at the dorso-medial corner 
of the ventricle the subependymal plexus is very thick. In the thickened 
part a rather great number of (slightly medullated fibres is present. The 
number of those fibres increases caudally. These fibres seem to be fibres 
which have begun as unmedullated ones, but in their course caudad have 
acquired their myelin mantles. 

In order to make the description of the details of the subependymal 
plexus intelligible, it is necessary to undertake a subdivision of the bulbus 
olfactorius and the crus. This is possible, thanks to the presence of some 
preformed sulci, dividing the olfactory process longitudinally into sharply 
delimited fields. But it is necessary to point out clearly, that these sulci only 
are sharply pronounced in the Stockholm series. In the Amsterdam specimen, 
however, the sulci are not so conspicuous. But in this specimen sulci are 
generally very little pronounced. So, here the most marked sulcus in the 
whole forebrain, the sulcus limitans pallii lateralis, is invisible in the main 
part of its course. That the sulci, present in the Stockholm specimen, are 
preformed, is proven by the fact, that they are quite the same in the left 
as in the right bulbus and crus, and also are situated so, that they separate 
parts of the brainwall, different through special histological characters. 

In a cross-section taken through the medium part of the bulbus olfac- 
torius (cfr. fig. 10, section 1) the ventricle is depressed, with the breadth- 
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axis inclined from medio-dorsally to ventro-laterally. The medio-dorsal corner 
as well as the ventro-lateral are sharply pointed, forming the sulci b resp. d. 
The ventricular wall dorsal to the line b—d is rather convex dorsad. The 
highest point of the dorsal wall may be called a. Ventral to b—d the ventri- 
cular wall forms a rather undecided sulcus c, laterally delimited by a swelling 
projecting into the ventricular lumen. 

Rostrad the sulci 6 and d meet at the rostral end of the bulbus ventricle, 
whereas the sulcus c disappears. 

Caudad the dorsal curve of the ventricle becomes more and more pointed 
at a, so that this point at the caudal end of the crus lies at the bottom of a 
very deep narrow sulcuslike part of the ventricle. The sulcus } caudally 
gradually inclines ventrad to form from about the mid of the crus the most 
ventral sulcus of the ventricular wall. The shallow sulcus c also inclines 
ventrad to join the sulcus b, after forming from the caudal border of the 
glomerular formation the most ventral part of the ventricle. The sulcus d 
caudally soon divides into two sulci d* and d?, of which the d’ is the most 
ventral sulcus up to the end of the formatio bulbaris, where this sulcus is sub- 
stituted in this position by the sulcus c. At this point the sulcus d’ shifts to the 
lateral side of the crus where it goes caudad nearly to the foramen monroi, 
as the sulcus limitans pallii lateralis. The sulcus d? immediately passes to the 
lateral side of the crus. At the end of the bulbar formation of the lateral 
side a sulcus d* coming from the sulcus d' is found to join the sulcus 
d*. This sulcus d* passes along the crus to the hind end of it, where it dis- 
appears. In the following the areas enclosed between the sulci respectively 
will be calied a—b, b—c, c—d etc. Towards the end of the bulbar formation 
a shallow sulcus c’ is seen between d! and c. This, however, soon joins the 
sulcus c. The c’ corresponds with the medial border of the bulbar formation. 

As said above there is at the dorso-medial corner, at the sulcus b, a 
thickening of the subependymal plexus towards the caudal end of the 
formatio bulbaris (from about the section 300). The plexus layer here begins 
to detach fibre bundles, which cross over the granular cell layer, penetrating 
the medullar layer. These bundles afterwards collect at the outer surface 
of the bulbus to form in the crus part of the layer of descending olfactory 
fibres. From about the 370th section in the same way bundles are leaving 
the plexus of the area a—b. These bundles are directed more or less mediad, 
parallel to the dorsal ventricular wall. But in spite of this loss of fibres the 
subependymal plexus increases in thickness. In the area a—d? resp. d® the 
plexus is at a level, where the detachment of bundles begins in a—b of the 
same thickness as in this area, but more caudally the thickness decreases 
without a considerable emission of fibres outward is seen. The increase of 
fibres in a—b depends on the decrease in a—d? (d*), the fibres in a—d passing 


round the sulcus as to join the plexus in a—b. At the medium part of the 
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crus a—d* is practically emptied of subependymal plexus fibres, while the 
field a—b in spite of its giving off fibres, grows richer at least as long as the 
contribution from the field a—d* takes place. In the crus, as the sulcus b 
declines to become the most ventral part of the ventricle, the streaming out 
of fibre bundles is located to the ventral half of the field a—b, the plexus 
fibres of the bulbus and the crus thus being chiefly located to the ventral 


and the ventro-medial part of the crus. Just before the end of the crus a 
sulcus appears medio-dorsally to the sulcus b. This sulcus f soon displaces the 


sulcus 6 to the lateral side of the ventricle and assumes a quite ventral 
location. In the next vicinity of the bottom of the sulcus f and from its 
surroundings plexus fibres are streaming out. Through this sulcus the bulk 
of plexus fibres belonging to the surroundings of the sulcus 6 are brought 
into a lateral position in relation to the sulcus f and thus also to the ventricle. 
More caudad the sulcus f enters the hemispheral side ventricle, where it 
deepens to run down into the ventral part of the hemispheral ventricle. The 
fibres coming from the plexus dorsal to the sulcus are distributed to the 
foremost part of the septum, while the ventral fibres are added to the fibres 
at the b-sulcus, collecting together with myelinated fibres to form part of 
the lateral olfactory tract. 

In the area b—d' the subependymal plexus is throughout thinner than 
in the field a—b. The former area is divided by the sulcus c into a medial 
and a lateral part. The plexus of the medial part is somewhat thicker than 
that of the lateral. In both parts the plexus grows somewhat thicker towards 
the caudal end of the bulbus. From the area /—c bundles here are given off 
to the most caudal part of the glomerular region. These bundles, however, 
do not stop here, but continue backwards in the superficial part of the crus. 
From the area c—d plexus fibres are sent off mediad to become added to 
those from the area b—c. As the sulcus approaches to the ventral mid-line 
the area b—d' grows narrower and becomes lateral in position. The fibres 
sent off are added directly to the lateral olfactory tract. 

In the area d'—da? there are also plexus fibres present. As this field 
passes over in the area d'—d* (pyriform lobe) the plexus fibres continue in 
this field. This plexus never grows thick. Fibres are diffusely given off to 
the underlying medullar fibre layer, contributing to the great mass of medullar 
fibres lying below the ventricular cells of the pyriform lobe. The plexus fibres 
of this part very soon acquire myelin mantles. 

From all parts of the subependymal plexus fibres diffusely are given 
off to the medullar layer, augmenting the fibre masses of this layer. Together 
with these fibres neurites of the granular cells of the bulbus and of the crus 
are added to the medullar layer. 

Returning now to the medullar layer, we have found it at the hind 
margin of the glomerular formation, in order to divide into an exterior and 
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an interior layer, the cortical layer of the crus being interposed between these 
two layers. The exterior consists essentially of secondary olfactory fibres 


intermingled with fibres from the cortical layer. The inner layer contains 


also secondary olfactory fibres, but in addition comes a great amount of 


fibres as well from the cortex as from the ventricular layer underlying 
this cortex. 

Almost from the frontal end of the crus there is a considerably greater 
number of medullated fibres in the dorsal, lateral and ventral part than in 
the medial one. This holds good for the exterior as well as for the interior 
medullar layer. At the caudal end of the crus there are but a few medullated 
fibres present in the medial part of the exterior layer and in the interior 
such fibres are almost absent at least next dorsal to the point, where the 
crus ventricle enters into the hemispheral side ventricle. In the other parts 
of the crus both medullar layers are very weli developed especially on the 
lateral side. In the pyriform lobe the inner layer is very thick forming on 
the transverse sections an oblong fibre amount beyond the thinned ventricular 
cell layer. From this mass fibres pass latero-ventrad to enter the lateral 
olfactory bundle, to which also the exterior medullar layer attributes with 
very numerous fibres. The latter ought to be principally composed of secon- 
dary olfactory fibres, but the fibres from the pyriform lobe essentially are 
pallial fibres (tertiary). So the “lateral olfactory tract” at the caudal end 
of the crus is no pure olfactory tract, but also contains descending pallial 
fibres. 

In summary: a transsection of the most basal part of the crus contains 
at least the following fibre structures. 

1) The exterior medullar layer composed chiefly of descending secondary 
olfactory fibres but also containing pallial fibres of the crus. This medullar 
layer is very poorly developed on the medial side of the crus, but very rich 
of fibres on the dorsal and the lateral side, where ventrally the fibres are 


cut transversally, forming part of the lateral olfactory tract (fig. 15, tr. olf. 


2) The interior medullar layer, composed chiefly of pallial fibres but 
also containing secondary olfactory fibres. Medially this layer is feeble, dor- 
sally and laterally very strong. Ventro-laterally in the pyriform lobe the fibres, 
forming here the above mentioned oblong fibre amount (fig. 4, 0. f. a.), are 
cut transversally, thus forming a longitudinal medullated tract, which will 
provisionally be called the "pyriform tract”. 

3) The ventral corner of the crus ventricle is surrounded by a thick 
layer of more or less longitudinal chiefly unmedullated fibres coming from 
the subependymal nerve plexus of the crus and the bulb. These fibres are 


subpallial olfactory fibres of the third order mingled up with secondary 
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olfactory fibres. This fibre complex we will call the ”unmedullated olfactory 
tract”. 

So at the frontal end of the hemispheres there is no single fibre complex, 
constituting a fibre unity. This matter of fact makes it impossible to analyse 
the fibre masses of the olfactory forebrain with satisfactory accuracy at least 
with the aid of only transversal series. Some essentials, however, will in the 
following be given, beginning with the ’unmedullated olfactory tract”. 

As the ventral part of the crus ventricle deepens to the ventral part of 
the hemispheral ventricle the "unmedullated olfactory tract” is divided into 
a lateral and a medial part. The medial part forms a medial olfactory tract 
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tr olf lat. 


tr. olf lat. hab, 
Fig. 15. Reconstruction of the fibre systems of the forebrain of Ceratodus. Seen from 
the lateral side. 

(fig. 14, ir. olf. med.) to the septum and the medial part of the tuberculum 
olfactorium. With this amount of unmedullated fibres medullated fibres from 
the medial part of the external medullar layer of the crus associate. These 
fibres are, however, very scanty. The unmedullated fibres enter between the 
ventricular cell layer of the septum and the wandered out cells of the tuber- 
culum olfactorium, forming a rich ventricular plexus. Some fibre complexes 
spread diffusely in the neuropil of the septum. From the fibre plexus mentioned 
above bundles are detached to penetrate the tuberculum olfactorium cortex 
and the whole wall of the septum, forming a layer of longitudinal fibres 
covering the entire medial surface of the septum. (This layer is continuous 
with a similarly formed layer on the ventral and lateral surface of the frontal 
part of the tuberculum olfactorium which will be mentioned below in con- 
nection with the lateral olfactory tract.) Other fibre bundles seem to end 
in the nucleus lateralis septi. 
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The olfactory fibres of the medial bundle are spread over the anterior 
surface of the tuberculum olfactorium, where the main part of them seems 
to end. Their direction is to begin with longitudinal, but from about the mid of 
the pars anterior of the tuberculum olfactorium they partly change direction 
dorsad. At the foramen monroi they are found to enter the lamina terminalis, 
forming a frontal commissure there. This commissure probably is a com- 
missura interbulbaris (fig. 14, 15, com. interb.). 

The unmedullated fibres of the lateral olfactory tract have a partly 
analogous distribution to the nucleus olfactorius lateralis and to the lateral 
and ventral part of the pars anterior of the tuberculum olfactorium (fig. 15, 
16, tr. olf. lat.). In the anterior part there is found a superficial layer of 
longitudinal olfactory fibres as in the septum, but the main part of the fibres 
form a subependymal plexus covering the surface of the ventricle of the 
pars anterior. This plexus against the frontal border of the pars posterior 
becomes thinner and finally ceases completely. It may, however, be observed, 
that in this plexus also tubercular fibres enter to form part of the same. 
A commissure of the lateral olfactory tract we were not able to find. 

The medullated fibres of the lateral tract collect partly from the exterior, 
partly from the interior medullar layer of the crus. Therefore they are 
partly secondary olfactory fibres, partly pallial fibres, but it is quite impossible 
to hold the different components apart by direct observation. But considering 
the different destination together with theoretical considerations it is possible 
to get some ideas about their bulbar or pallial origin. It might namely be 
considered as very improbable that secondary olfactory fibres enter the fore- 
brain bundle. In this way fibres from the lateral tract entering the forebrain 
bundle may be conceived as being pallial. 

Medullated fibres collect from the whole dorsal and lateral surface of 
the crus and the hemispheres to the environment of the fovea limbica, 
forming the medullated olfactory tract. There this tract continues backwards 
through the whole forebrain, on its way constantly giving off fibres to the 
nucleus olfactorius lateralis and to the external and upper part of the tuber- 
culum olfactorium. As the tract enters the pars posterior of the tuberculum 
olfactorium it decreases in thickness considerably, giving off fibres to the 
tuberculum. At the end of the forebrain the tract is very slender. This part 
of the tractus in the telencephalon medium raises gently dorsad to enter the 
stria medullaris together with the tractus taeniae and perhaps finally forms 
a commissure in the ganglion habenulae. This part of the tract probably con- 
stitutes a tractus olfactorius lateralis habenulae (fig. 15, tr. olf. lat. hab.), as 
described before from different vertebrates (teleosts, selachians, amphibians). 

To complete the description of the secondary olfactory fibres it might 
once more be pointed out, that except the tracts mentioned above, fibres 


originating in the bulbus are diffusely spread out at least over the frontal 
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part of the pallium (olfacto-pallial radiations). How far caudad these fibres 
reach, is impossible to say, as they are mingled up with pallial fibres. 


Pallial connections. 


The pallial connections in Ceratodus could not be made out in detail, 
as the pallial fibres are mingled up with olfactory fibres in a manner as to 
make a differentiation of the two categories impossible in the transverse 
series at our disposal. Some features of the arrangement of the pallial fibre 
complexes could, however, be discerned with some certitude. 

From about the mid of the hemisphere to the caudal end of the pallium 
the interior fibre layer gives off fibres to the nucleus olfactorius lateralis. 


 trcort.tegm. 


tr 
£@. 


trstrhypre. 
tub. olf. ant. tub.olf post. 


Fig. 16. Reconstruction of the fibre systems of the forebrain of Ceratodus. Lateral side 
of the brain wall seen from interior. 

These are mainly unmedullated. In the nucleus olfactorius lateralis they are 
arranged in small bundles, which grow thicker against the caudal end of 
the pallium. With these bundles associate bundles of medullated fibres collect- 
ing from the exterior medullar layer of the pallium. These two different 
kinds of bundles caudad gradually are filling up the ventricular part of the 
nucleus olfactorius lateralis, where they form in cross-sections a layer of 
bundles increasing gradually in size caudally. Behind the foramen monroi 
these bundles are concentrated to a complex, round in transsection. This 
complex forms the dorsal part of the lateral forebrain bundle and seems 
for the greater part to contain cortico-tegmental fibres (fig. 7, 8, 9, 11, 16, 
tr. cort. tegm.). 

Lateral to the bed of the anterior commissure from this bundle are 
detached medullated and unmedullated fibres, forming a broad commissure 
at the frontal surface of the bed. As in the sections no collaterals are stained, 
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these commissural fibres cannot be considered as belonging to the cortico- 
tegmental tract. As they seem to be pallial of origin, they ought to correspond 
to the pallial commissural fibres in other lower vertebrates, that is the com- 
missura pailii anterior. These commissural fibres do not seem to be included 
in the smaller fibre bundles of the cortico-tegmental tract but are found 
between these bundles and lateral to them. The individual fibres could not 
be followed from the commissura frontad, but the bulk of fibres was found 
to originate in the lateral medullar layer of the pallium. At the caudal end 
of the cortex the fibre mass in question was found chiefly dorsally and 
laterally of the lateral forebrain tract. At the level of the anterior commissure 
the dorsal fibres were found between the bundles of the cortico-tegmental 
tract, and the lateral fibres run at the lateral side of same. Part of the dorsal 
fibres is already described as forming a commissura pallii anterior, but in 
this commissure also part of the lateral fibres enters, penetrating the cortico- 
tegmental tract. It is impossible to decide whether the lateral fibres have 
another origin than the dorsal ones, but comparing with Acipenser it seems 
possible that the lateral fibres are ascending, belonging to a tractus pallu. 
However, we will not express any definitive opinion as to this point. 

A little behind the level of the anterior commissure some fibre bundles 
are detached from the dorsal edge of the cortico-tegmental tract. These 
raise slowly dorso-caudad to penetrate the pars dorsalis thalami and enter the 
habenula, where, joining to a bundle, they form a commissure connecting the 
two ganglia habenulae. This commissure, pallial of origin, must be considered 


as a commussura pallii posterior (fig. 14, com. pall. post.). 


Connections of the nucleus olfactorius lateralis and the tuberculum olfactorium. 


We have found it impossible to differentiate the descending fibres of the 
nucleus olfactorius lateralis from those of the tuberculum olfactorium, there- 
fore we are obliged to treat them as a unity. 

The anterior parts of the tuberculum and the nucleus olfactorius lateralis 
behave similarly, as they send off only unmedullated fibres. These fibres never 
form bundles. From the ventricular cell layer the fibres simply enter the 
outside lying neuropilar layer, where the fibres turn caudad. They partly cross 
the bed of the anterior commissure. In the telencephalon medium they partly 
form the neuropilar mass below the tractus cortico-tegmentalis. In the chiasma 
region the optic fibres penetrate this neuropilar mass. Behind the optic 
decussation the fibres turn ventrad and seem to end in the anterior hypo- 
thalamus. This tract is the tractus olfacto-hypothalamicus lateralis rectus et 
cruciatus. 

To the system just treated, a medial fibre system corresponds, collecting 
its fibres from the anterior half of the septum. These fibres are perfectly 


unmedullated and form part of the neuropil of the septum. From this system 
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fibres cross the lamina terminalis rostrally to the thickened commissural bed 
of the anterior commissure. The main part, however, continues uncrossed 
in the telencephalon medium where it coalesces with the tractus olfacto- 
hypothalamicus lateralis. The medial system forms a tractus olfacto-hypo- 
thalamicus medialis rectus et cruciatus. 

Soth tractus olfacto-hypothalamici, passing through the caudal part of 
the nucleus olfactorius lateralis, the tuberculum olfactorium and the septum, 
are augmented through neuropilar fibres originating in these brain parts. Thus 
the entire subpallium sends crossed and uncrossed fibres to the hypothalamus. 

In the posterior part of the subpallium, however, a well pronounced 
system of medullated and unmedullated fibres originates, arranged in well 
defined bundles. Some of these bundles undoubtedly originate in the nucleus 
olfactorius lateralis, but they are here mingled with bundles belonging to the 
tractus cortico-tegmentalis and therefore cannot be made out accurately. We 
therefore will leave this part of the system out of sight and only treat those 
bundles originating in the tuberculum olfactorium (and the septum). 

The fibres of this system collect immediately below the ventricular cell 
layer in the posterior part of the tuberculum olfactorium. The anterior limit 
of the territory from where these fibres collect, coincides completely with 
the anterior boundary of the pars posterior of the tuberculum olfactorium. 
The bundles of the lateral side (fig. 14, 16, tr. str. hyp. r. c.) are medullated, 
those of the ventral and septal parts unmedullated. Between the groups of 
wandered in cells of the tuberculum, small bundles are seen forming. Rostrally 
these bundles in cross-sections begin to be visible in the nucleus olfactorius 
lateralis (see above) as a vertical row along the ventricle. Caudally the row 
gets higher and towards the end of the tuberculum olfactorium they border 
the whole lateral surface and part of the ventral surface of the ventricle. 
Simultanously the bundles increase in thickness and concentrate themselves 
to the upper half of the subpallium, where the thicker bundles become 
located. Towards the end of the tuberculum olfactorium the ventral bundles 
are raised up vertically to converge towards the region of the commissural bed. 

In the same way the unmedullated bundles of the septal part of the 
tuberculum olfactorium pars posterior collect towards the commissural bed 
(fig. 14, tr. str. hyp. r. c.). 

Medullated as well as unmedullated fibres, belonging to this fibre 
system, cross through the caudal part of the commissural bed — tractus 
strio-hypothalamicus cruciatus — or pass uncrossed to the hypothalamus — 
tractus strio-hypothalamicus rectus — forming the ventral part of the cortico- 
tegmental bundle complex. 

The connections of the special nuclei of the septum could not be deter- 
mined in an accurate manner. It seems, however, as if the cells of the two 
dorsal nuclei send fibres together with the tractus olfacto-hypothalamicus 
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medialis to the hypothalamus. These fibres ought to form a tractus septo- 
hypothalamicus (fig. 14, tr. s. hyp.). The ventral nucleus of the septum sends 
its fibres to the cortico-tegmental bundle complex. All fibres from the septal 
nuclei are unmedullated. 

In the superficial part of the tuberculum olfactorium some distance 
before the level of the foramen monroi and a little below the fovea limbica 
fibres of unknown origin are collecting to form a bundle which, slowly raising 
caudad, enters the ganglion habenulae to form part of the superior com- 
missure. This bundle probably represents a tractus taeniae (fig. 14, 15, 16, 
tr. tae.). (As said above secondary olfactory fibres seem to enter this bundle.) 
In the subpallium, however, there is no special nucleus present, which could 
with certainty be considered as a nucleus taeniae. In Protopterus the nucleus 
taeniae is a differentiated hind part of the tuberculum olfactorium. In Cera- 
todus the nucleus taeniae probably is included in the tuberculum olfactorium 
and this assumption is the reason that bundle in question is considered to be 


a tractus taeniae.? 


Connections of the telencephalon medium. 


The nucleus preopticus which forms the telencephalon medium in Cera- 
todus, is composed of a pars inferior or ventralis (nucleus praeopticus proper ) 


and a pars superior or dorsalis. In the latter at least four tracts originate. 


1) Tractus preoptico-hypothalamicus rectus (fig. 14, 16, 
tr. preopt. h. r.). 

This tract seems to originate in an anterior subependymal plexus covering 
the ventricle wall of the pars superior. The fibres run straight downwards 
to enter the cortico-tegmental complex to follow this complex caudad. As 
soon as the fibres become mixed with those of the complex it is impossible 
to follow them any more. So it is a mere presumption that they run to the 
hypothalamus. 


2) Tractus preoptico-tubercularis (or tuberculo-pre- 
opticus) 

seems to originate in the subependymal plexus of the pars superior caudal 

to the former tract. The fibres run ventrad (fig. 14, 16, tr. preopt. t.), 

passing lateral to the lamina terminalis. They were followed to the caudal 


part of the tuberculum olfactorium. 


\s has been pointed out by JoHNstToNn the tuberculum olfactorium in lower verte- 
rates perhaps includes the primordia of the tuberculum olfactorium of higher verte- 
brates as well as the nucleus of the diagonal band of Broca, and the anterior perforate 


space; we think this suggestion will prove to be right. 
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3) Tractus preoptico-lateralis (fig. 14, 16, tr. preopt. 1.). 
This bundle begins in the subependymal plexus caudal to the level of 
the commissural bed. The fibres, forming a broad bundle, pass ventrad in 
subependymal position along the ventricle to the pars inferior where the 
bundle turns laterad, below the forebrain tract splitting up in a fanlike 
manner. The fibres were followed to the extreme caudo-lateral border of the 
telencephalon medium where they turn caudad to disappear when the foremost 
optic fibres become visible in the cross-sections. — From the pars inferior 
preoptic: fibres seem to go diffusely backwards (tractus preoptico-hypo- 
thalamicus pars inferior?) together with the tractus olfacto-hypothalamicus. 


4) Tractus preoptico-longitudinalis tectalis (fig. 14, ¢. 
preopt. 1. 1.). 

This small bundle collects at the hind surface of the bed of the anterior 
commissure and from the bottom of the preoptic ventricle. The bundle goes 
caudad in the lamina terminalis, steals backwards over the chiasma bed, 
associates with a small optic bundle at the hind edge of the ridge and follows 
this bundle through the forebrain bundle to attain at last the tectum opticum. 


DIENCEPHALON. 


Ventricular sulci. 


Dorsally there is a rather deep sulcus delimiting the ganglion habenulae 
ventrally (fig. 17, 18, s. s. hab.). This sulcus is the sulcus subhabenularis. 
Caudally it extends to the insertion of the epiphysis (E/p.). From this point 
a rather indistinct sulcus is found passing downward and somewhat caudad, 
entering topographically the rostral part of the mesencephalon, where it 
seems to join the mesencephalic sulcus limitans. Below the sulcus subhabenu- 
laris the diencephalon projects into the ventricular lumen forming a distinct 
swelling of the ventricular wall. This swelling ventrally is very distinctly 
delimited by a sulcus diencephalicus medius (s. d. m.), continued caudally 
by the sulcus limitans (His) (s. 1.). The sulcus medius rostrally ends at the 
upper margin of the stria medullaris. A little before the point where the sulcus 
medius ends a sulcus diencephalicus ventralis (s. d. v.) is found running 
caudad towards the upper hind border of the hypothalamus. This sulcus 
ends above and a little behind the highest point of the chiasma ridge. Its 
caudal end is bent upwards. A sulcus coming from the preoptic recess ends 
between the sulcus ventralis and the chiasma ridge (s. preopt.). This sulcus 
seems to represent the rostral end of the sulcus limitans of the authors. In 
Ceratodus as in other vertebrates the sulcus limitans and this sulcus are not 
continuous. From the lowest end of the sulcus ventralis a rather obsolete sulcus 


hypothalamicus goes downward, passing just in front of the tuberculum 
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posterius and ending in the lower part of the hypothalamus. As it passes the 
tuberculum it is very deep. A sulcus mammillaris is present. 


Structural areas of the diencephalic ventricle wall. 


For description of the different structural areas names will be used 
according to those used before by Herrick in his excellent paper on the 
midbrain and thalamus of Necturus. This is possible, as our studies have 
lead to the conclusion that the tweenbrain of Ceratodus is built up by the 


same morphological elements as that of amphibians. 


Fig. 17. Diencephalic and mesencephalic areas and sulci. Reconstruction from the Stock- 
holm specimen. 


The two ganglia habenulae are of the same size, the right not being 


greater than the left, as usually is the case in fishes. 

Between the sulcus subhabenularis dorsally, the sulcus diencephalicus 
medius and the sulcus limitans ventrally and the mesencephalon caudally lies 
a dorsal thalamic part subdivided in six different areas. Rostrally in this 
part of the thalamus lies the pars dorsalis thalami (fig. 17, 18, . d. th.) 
forming an eminence ranging in into the ventricular lumen. The cells in this 
area are disposed in a rather dense layer at the ventricular wall, this layer 
being thicker at the dorsal side than at the ventral. In the frontal part many 
cells are wandered in into the stratum album filling up the eminence. Caudally 
where the eminence is flattened the cells are found at the dorsal part arranged 


in rows parallel with the ventricular wall, at the ventral part they are scarce. 
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To this ventro-caudal part a great number of optic fibres and collaterals of 
those is distributed. This part thus may represent a geniculatum laterale 
(fig. 17, gen.) or at least a primordium of such a nucleus. Caudally from 
the pars dorsalis there are three cell columns present in the ventricular wall 
(fig. 17, Mb, n. i. th., c. p.). They are disposed vertically to the sulcus sub- 
habenularis. The first of these columns contains but very few nerve cells. 


SAM. 


pre. 


tr opt b. 


thh pe. 
dec.t th.h pe. 


Fig. 18. Section through the diencephalon taken through the hind part of the chiasma 
ridge. Stockholm specimen. 
In this column the chief bundle of MEYNERT passes down from the habenular 
ganglion. This column is triangular with the pointed end entering between 
the geniculatum and the next column. The latter, representing perhaps a 
primordium of a spiriform nucleus forms a cellular band with parallel borders, 
stretching from the habenula to a little above the sulcus limitans. In this 
column the cells are arranged rather loosely at the ependymal layer of the 
ventricular wall. The position of this column makes it probable that it 
represents the intercalar part of the thalamus. The space between this column 
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and the sulcus limitans contains a number of very great nervous elements 


forming the nucleus of the commissura posterior (fig. 17, m. com.) and 
sending also fibres to the fasciculus longitudinalis posterior. Caudal to the 
pars intercalaris there is another column containing the fibres of the com- 


missura posterior (com. pf.) and the commissura tecti diencephali (com. t.). 


This column is separated from the preceeding by the sulcus syn-parence- 


phalicus. A very small number of ganglion cells is developed in this caudal 
column. Perhaps this area contains the primordium of the pretectalis nucleus. 

Ventral to the sulcus dorsalis and the sulcus limitans there is a complex 
of areas constituting the ventral thalamus. This complex rostrally is limited 
ventrally by the preoptic nucleus proper of which the magnocellular part 
(fig. 17, m. preopt. m.) lies straight over the optic ridge and frontally by an 


triangular area devoid of nerve cells where the cortico-tegmental complex 


borders directly towards the ventricular ependyma. On the dorso-caudal side 


this triangular area is delimited by the sulcus ventralis thalami, which forms 


a real ventro-rostral boundary line for the thalamus ventralis. From the 


caudal end of this sulcus the boundary line of the ventral thalamus extends 


to the dorsal lip of the tuberculum posterius. Thus the ventral thalamus 


forms a band of ventricular gray matter extending from the stria medullaris 


in front to the nucleus of the longitudinal bundle (n. f. 1. ~.) caudally. In 


this band the anterior (upper) half is made up by the pars ventralis thalami 


s. str., the caudal part of which is dominated by the optic nerve, which 


sends numerous collaterals to it. This area forms part of the geniculatum 


laterale, which thus seems to be of double origin at least. 


The caudal part of the ventral thalamus s. lat. is formed by the nucleus 


of the tuberculum posterius (fig. 17, m. tub. p.), which bounds caudally to 


the nucleus of the fasciculus longitudinalis posterior. 


In the ventral thalamic nucleus the cells are rather loosely disposed 


at the ependymal layer, with a few scattered wandered out cells in the 


neuropil. The cells of the nucleus tuberculi posterioris are disposed as those 


of the ventral thalamic nucleus. So, where the sulcus ventralis ends the two 


nuclei are contiguous. 


The nucleus of the medial longitudinal bundle is characterized by great 


nerve cells at the ependymal layer and smaller cells between the greater. 


Also giant cells are present, but in small number, in the most ventral part 


of the ventricle wall. 


The hypothalamus is divided by the sulcus hypothalamicus (fig. 17, 


s. hyp.) into an anterior (or ventral) and a posterior (or dorsal) part, but 


there is no conspicuous cellular limit between the two parts. Nevertheless a 


histological subdivision is possible, but this division is independent of the 


sulcus hypothalamicus. A band at the ventricular wall (hy. d.) between the 


caudal limit of the preoptic nucleus and the tuberculum posterius is different 
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from the rest of the hypothalamic wall as the cells are closer arranged at 
the ependyma and the cell nuclei smaller than in the ventral part (hy. v.) 
of the hypothalamus. 

Special hypothalamic areas are present in the wall of the recessus mam- 
millaris and of the invagination at the tip of the tuberculum posterius. The 
former nucleus is found to surround the recessus mammillaris dorsally and 
caudally and ought to be at least part of the mammillare (fig. 17, mam.). 
The other area, which lies medial to this mammillare, perhaps represents a 
supramammillar part (#. s. mam.) as present in higher vertebrates. But these 
homologies afford a nearer examination of the tuberculum posterius, as given 


below. 


The tuberculum posterius. 


The morphology of the tuberculum posterius does not seem to be suf- 
ficiently known as to allow accurate homologies to be established. Therefore 
it seems necessary to make some statements and comparisons before entering 
into a description of this region in Ceratodus. 

Jeginning with a selachian (Squalus) embryo of 1,5 cm length where 
the cerebral ventricles are well developed, the tuberculum posterius is at 
sagittal sections made up of two eminences between which there is a slight 


depression. The two eminences represent limit-ridges between cerebral 
vesicles in such a manner, that the upper ridge is the limit between the syn- 
encephalon and the parencephalon and the lower between the parencephalic 
segment and the first brain vesicle of His or the parencephalon anterius of 


RENDAHL (1924). Thus the depression represents the floor of the parence- 


phalon posterius of RENDAHL. In the same brain the eminences correspond 


to two sulci and the depression to a slight flat eminence on the brain surface. 


In the adult brain the tuberculum posterius in a sagittal section demonstrates 


an upper and a lower tuberculum and between these a depression. The lower 


tuberculum is characterized by a very poorly developed ependyma, below 


which there is a number of lymphatic cavities. These cavities are present 


at the corresponding point in Petromyzon (PALMGREN, 1921) and also in 
Acipenser and teleosts (Salmo, Osmerus). This curious structure, when 


present, gives a good landmark for the determination of the ventral eminence 


of the tuberculum posterius. 
In teleosts the tuberculum posterius principally is developed as in 


selachians but has a somewhat peculiar position, owing to the strong deve- 
lopment of the ”Haubenwulst’’. In teleosts, at the level of the nucleus of the 
fasciculus longitudinalis dorsalis, the brainstem is bent down at right angle 
to form the ”Haubenwulst”’, which is limited towards the tuberculum posterius 
through a deep medial fossa. This fossa ventrally is bordered by a strong 
rostro-dorsad directed outgrowth from the ventricular wall. This represents 
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the dorsal tuberculum of the tuberculum posterius. Ventral to this there is 


a depression limited ventrally by another tubercle. The latter is the ventral 


tubercle of the tuberculum posterius and contains the lymphatic chambers 
referred to above. Between the two tubercles lies the unpaired nucleus 
posterior tuberis. This seems to correspond to a great nucleus in similar 
position, characterizing the tuberculum posterius in selachians. In birds and 
mammals, as pointed out recently by RENDAHL (1924), a similar nucleus also 
is present. In these animals this nucleus is the corpus supramammillare. The 
nucleus posterior tuberis in fishes thus prcbably ought to be the corpus 
supramammillare and belong to the second parencephalic segment of the 
brainstem. Below the tuberculum posterius the caudal wall of the hypo- 
thalamus continues to the saccus vasculosus as a part containing a dense 
thick neuropil and traversed by the nervus sacci vasculosi. The most ventral 
section of this thick part is flattened out abruptly. Here the ’’recessus lateralis” 
(GOLDSTEIN) i.e. the mammillary recess opens. In selachians in a similar 
manner the hind wall of the hypothalamus caudal to the tuberculum posterius 
and before the saccus vasculosus is composed of a thick dorsal part next to 
the tuberculum and a thinner part joining the dorsal wall of the saccus 
vasculosus. The limit between the two parts is marked by the recessus 
mammillaris.’ 

After the foregoing remarks the determination of the different parts 
of the caudal wall of the hypothalamus does not seem to be difficult. The 
great process hanging in into the hypothalamus from behind represents the 
tuberculum posterius (Plate fig. 2). The dorsal process of same corresponds 
to the dorsal tubercle in Squalus and the ventrai to the ventral. The pocket 
(or pockets) between the two processes corresponds to the supramammillar 
depression in Squalus. Thus the ganglion developing from this pocket ought 
to be the nucleus posterior tuberis in fishes and the corpus supramammillare 
in higher animals. The recess below the tuberculum posterius is the mammil- 
lary recess and the nucleus developing from its walls at least part of the 


mammillary body. 


Diencephalic connections. 


Our material consisting only of series of transverse sections, the con- 
nections of the diencephalon could not be worked out in great detail. Never- 
theless, so much could be determined as to enable us to make comparisons 
with other vertebrates especially with Necturus, but also with teleosts and 


ganoids. 


* The mammillare in Osmerus and other teleosts morphologically has nothing to 
do with the nucleus prerotundus and is not joined with this nucleus, as Ho_MGREN 
believed before (1920). In Osmerus the mammillare is formed by the ventricular gray 
matter around the “recessus lateralis hypothalami” of GoLpsTEIN, 
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THE MORPHOLOGY OF THE BRAIN OF CERATODUS : 
Tractus habenulo-interpeduncularis et habenulo- 
tubercularis. 
The left tractus habenulo-interpeduncularis contains myelinated as well 
as unmyelinated fibres, the right only unmyelinated ones. 
In the Stockholm series the myelinated fibers of the left tractus leave 
the habenula in 5 or 6 slender bundles (fig. 19, tr. hab. tub.), the foremost 
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Fig. 19. Reconstruction of the fibre systems of the di- and mesencephalon of the Stock- 
holm specimen. 

being given off from the most rostral part of the habenula, the most caudal 
from the caudal half of the ganglion. These myelinated bundles unite by 
degrees to form a single fasciculus, situated close to the ventricular wall. 
This fascicle could be traced to the level of the tuberculum posterius (tr. 
habenulo-tubercularis). The number of fibres belonging to this bundle de- 
creases caudally as to make the bundle disappear at the said level. With this 
bundle an unmedullated tract from the caudal half of the habenula associates. 
This bundle, however, does not disappear at the same time as the medullated, 
but changes its place bending off laterad just dorsal to the tractus cortico- 
tegmentalis to continue backwards in a superficial position and join in the 
interpeduncular ganglion (gl. interp.) other habenular bundles now to be 
described. 

From the hind third of the habenula another system of fibres seems to 
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arise. These are completely unmedullated. There are three or four such 
bundles present (fig. 19, Mb). It is not quite sure that they are 
formed in the habenula, as we never found in the Stockholm specimen a 
dictinct connection between fibres belonging to them and a_habenular 
cell. The upper end of the bundles, however, splits up in individual fibres 
directed right up to the ganglion. Therefore there seems very little reason 
for not considering the fibres as being of habenular origin. The bundles to 
begin with, pass obliquely caudad through the neuropil of the pars dorsalis 
thalami to attain the brain surface below the optic tract. From here the 
bundles in quite superficial position were followed to the interpeduncular 


ganglion, where they split up in individual fibres. 


Fig. 20. Reconstruction of the complex of descending habenular bundles of the Amster- 
dam specimen. Seen from the medial side. 

In the Amsterdam series (fig. 20) the myelinated fibres leave the habenula 
in four bundles which all originate in the frontal half of the ganglion. The 
fibres constituting the two small frontal bundles run from the ganglion 
habenulae directly in ventral direction to the pars dorsalis thalami. Here they 
turn caudad as two very distinct bundles until they reach the level of the 

i posterior. The third bundle also runs over a great distance 

pars dorsalis thalami. The fourth bundle, that is by far the 

of all, has a course as is commonly met with in fishes with the 
fasciculus retroflexus. It runs in caudal direction and leaves the ganglion 


habenulae at its caudal extremity near the ventricle. 


At the level of the commissura posterior these four bundles are con- 


nected, and as their fibres become intermingled they loose their identity. 


Following them in caudal direction the more dorsally situated fibres can be 


48 


‘ 
100 
Be 
| 
ta’ 
| 
com hab 
| 
/ com p 
; 
‘ VUle 
i 
Mod 
= 
& 4 
i 


THE MORPHOLOGY OF THE BRAIN OF CERATODUS 


easily traced as they form rather compact bundles. They run in caudo- 
ventral direction and are lost out of sight at the level of the tuberculum 
posterius at the medial side of the tractus cortico-tegmentalis. Here the 
bundles split up in separate fibres. The more ventrally situated fibres do not 
form separate bundles; they can be traced over some distance and may reach 
the same spot at the above mentioned bundles. 

The unmyelinated fibres of the fasciculus retroflexus may collect from 
the caudal part of the ganglion habenulae, at least we could not trace them 
farther frontally. They form a compact bundle running caudad at the dorsal 
side of the large myelinated bundle and at the level of the commissura 
posterior this bundle becomes surrounded by myelinated fibres as is seen 
in different fishes. 

Somewhat more caudally the unmyelinated bundle divides into two 
bundles, one of which, still surrounded by myelinated fibres, runs, as usually, 
near the ventricular surface in ventro-caudal direction. From the place where 
the myelinated fibres are lost out of sight, this bundle, being formed now only 
of unmyelinated fibres, can be traced at little more caudad. Here it is lost, 
but the conditions, met with at the other side of the brain, make it probable 
that this bundle continues its course backward until it reaches the inter- 
peduncular ganglion. 

The other part of the unmyelinated bundle is not accompanyed by 
myelinated fibres. It turns laterad and reaches the brain surface at the dorsal 
side of the tractus cortico-tegmentalis. Continuing its course in ventro-caudal 
direction it reaches the interpeduncular ganglion. 

Besides these bundles which undoubtedly belong to the fasciculus retro- 
flexus, also the system of unmyelinated fibres, described already in the Stock- 
holm series, is clearly seen in the Amsterdam series. They constitute here 
five separate bundles, situated at the caudo-ventral limit of the habenula in 
a row, the most lateral bundle near the brain surface and the medial one 
at the side of the unmyelinated bundle of the fasciculus. Continuing their 
course in caudal direction the more medially situated bundles run ventrad 
before the others diverging also to the lateral side until they reach the brain 
surface. The most lateral bundle pierces the optic tract and runs more 
slopingly in ventral direction. All these bundles run caudo-ventrally at the 
lateral side of the tractus cortico-tegmentalis and join one by one the un- 
myelinated part of the fasciculus retroflexus that has the same course. In 
that way a large bundle is formed that easily can be traced to its endings 
in the ganglion interpedunculare. 

At the other side of the brain the fasciculus retroflexus consists only 
of a bundle of unmyelinated fibres, as said before. This bundle also divides 
in two parts but soon these parts join again. It pierces the tractus cortico- 
tegmentalis and runs caudad near the ventral surface of the brain to reach 
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the :nterpeduncular ganglion. The five bundles of the other system soon unite 
and when they reach the tractus cortico-tegmentalis they form one large 
complex that continues its course in the same way as at the other side. 
Consequently the unmyelinated fibres of the fasciculus retroflexus in 
Ceratodus deviate partly or all from the common scheme since they do not 
continue their course near the ventricular surface but turn to the lateral 
side. From this it becomes evident that the four or five unmyelinated bundles 
described before, only form a part of the fasciculus retroflexus system, which 
is highly developed but little concentrated in Ceratodus. Behind the inter- 
peduncular ganglion, however, there are found a number of bundles of the 
same character as the unmyelinated habenulo-interpeduncular bundles, repre- 
senting perhaps the backward continuation of the same (tr. interpedunculo- 
bulbaris) (fig. 45). These bundles were followed caudad to the level of 
the nervus vagus. Through their whole length the bundles are quite medial 


and superficial. 


Tractus thalamo-peduncularis. 


\s corresponding to the tractus thalamo-peduncularis in Necturus we 
consider very complex fibre masses from the pars dorsalis thalami as well 
as from the pars ventralis and intercalaris thalami. These fibres partly follow 
the bundles of the fasciculus retroflexus, the medial as well as the lateral, 
partly form a fibre complex between the dorsal and the basal optic tracts. 
In transverse sections these fibres could not be traced further than up to 
the level of the tuberculum posterius. There are also fibres present in the 
deeper layers of the stratum album belonging to this fibre group. Part of this 
system, made up of coarser fibres (fig. 19, dec. tr. th. p.) cross in the lower 
as well as in the upper lip of the tuberculum posterius to end probably in 
the tegmentum motorius of the mesencephalon. This latter part corresponds 


to the tractus thalamo-peduncularis ventralis in Necturus (HERRICK). 


Tractus thalamo-hypothalamicus et peduncularis cru- 
ciatus. 

Dorso-caudal in the chiasma ridge lies a commissure formed by rather 
coarse fibres. This commissure, containing also unmyelinated fibres, is formed 
by the tractus thalamo-hypothalamicus et peduncularis cruciatus (fig. 18, 19, 
dec. th. h. p. c.). The fibres of this commissure, at least partly, begin in the 
anterior portion of the pars dorsalis and ventralis thalami, pierce the tr. 
cortico-tegmentalis complex and from here descend to cross in the postoptic 
commissural system, in Ceratodus as in Necturus situated in the chiasma 


ridge. After crossing, some fibres are given off to the upper part of the 


hypothalamus. Other fibres after crossing turn dorsad and thereupon caudad 


to be found at the level of the tuberculum posterius dorso-medial to the 
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cortico-tegmental complex. Probably they continue, mingled up with fibres 
of the thalamo-peduncular tract, to the motor tegmentum, but this could not 
be settled with certitude in the cross sections at our disposal. 


Tractus thalamo-postchiasmaticus. 


This is a very peculiar completely unmedullated tract originating with 
small fascicles from the caudal part of the pars dorsalis and ventralis thalami 
and also from the pars intercalaris. Most of the bundles pierce the main 
optic tract as it bends caudad. The fascicles collect ventral to the optic tract 
to form a rather strong bundle of unmyelinated fibres. This bundle follows 
the optic tract frontad and ventrad and also enters between the optic fibres. 
The thalamo-postchiasmatic tract (fig. 18, tr. th. p. c.) is easy to follow to the 
optic chiasma, where it seems to end in a postchiasmatic nucleus. The tract 
seems to be ascending as well as descending. 


Tractus dorso-ventralis thalami. 


Such fibres probably are present, uniting the pars dorsalis thalami with 
the pars ventralis, but could not be demonstrated in a quite convincing 
maniier. 

Commissura tecti diencephali. 

3etween the epiphyseal stalk and the tectum opticum there is a short 

part of the diencephalic roof containing unmedullated fibres connecting the 


dorsal thalami of the two sides. Caudally this commissure (fig. 17, 19, com. t.) 
is directly followed by the commissura posterior (com. p.). 


Commissura posterior. 


This commissure crosses in the foremost part of the tectum opticum, 
this part belonging undoubtedly to the synencephalic portion of the dience- 
phalon. A great amount of fibres from the crossing descends to the nucleus 
of the commissura posterior and to the underlying nucleus of the longitudinal 
bundle, causing an eminence of the ventricular wall (fig. 22, c. p.). Some 
commissural fibres in the commissural nucleus turn latero-ventro-caudad to 


the tegmentum mesencephali, where they could not be followed further. 


Commissura posterior tuberis (Decussatio hypothalamica posterior). 


The ventral lip of the tuberculum posterius contains five or six small 
crossing bundies. These contain: 1) fibres extending in dorso-frontal direction 
medial to the tractus cortico-tegmentalis. These fibres come from the thalamus 
(dec. tr. thalamo-peduncularis). 2) Fibres from the dorsal as well as from 
the ventral and caudal part of the hypothalamus (commissura posterior 
thalami). 
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ractusthalamo-hypothalamicus rectus (fg. 18, tr. th.h.r.). 


Together with the caudal part of the tractus thalamo-hypothalamicus et 
peduncularis cruciatus fibres descend to the lateral wall of the hypothalamus. 


It seems to be probable that these fibres begin in the pars ventralis thalami 


er 


Tc. Dregpl: 


Fig. 21. Section through the most frontal part of the chiasma ridge. 


and end in the hypothalamus, but there are also fibres present going in an 


opposite direction. These are unmedullated. They pass lateral to the cortico- 
tegmental complex. 


Tractus thalamo-mammillaris. 


The caudal part of the foregoing tract is destined to the corpus supra- 
mammillare and to the mammillare, forming a tractus thalamo-mammillaris. 
Unmyelinated fibres from these brain centres also seem to enter the thalamus. 
These fibres form a homologon to the bundle of Vic d’Azyr. 
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Tractus mammilio-peduncularis? 


In the mammillar region fibres are found, which bend over the ’’Hauben- 
wulst” to enter the motor tegmentum. Possibly these fibres belong to a tractus 
mamimillo-peduncularis. But in our cross-sections this part is somewhat muti- 
lated. The fibre structures here are too diffuse as to allow an accurate 
determination of their real nature. A tractus spino-thalamicus might also be 
present in this fibre complex. 


Commissural plate of the "Haubenwulst”. 


As the commissural plate of the ’Haubenwulst” we have designed the 
crossings found in the bottom of the synencephalon ventral to the nucleus 
of the longitudinal bundle. The only category of fibres crossing here, which 
could be identified with certainty, are crossing fibres from the nucleus of the 
longitudinal bundle. These are coarse fibres. Perhaps there are also fibres 
present, belonging to the nucleus of the commissura posterior and those from 
the tectum, a tractus tecto-peduncularis. The tectal fibres if rightly interpreted 
as such, come down from the region of the commissura posterior at different 
levels in the stratum album, some running medially to the cortico-tegmental 
complex some laterally to the same. Probably there are many more con- 
stituents in this commissural plate, but the plane of the sections is a such, 
that observations on such nerve fibres, which don’t run in this plane, are 
very difficult and therefore also very doubtful. 


MESENCEPHALON. 


In Ceratodus the boundaries of the mesencephalon are not generally 
determined by definite structural boundary lines, but are to be determined 
by the boundaries of the different nuclei characteristical to the mesencephalon. 
Thus in front the mesencephalon begins caudal to the commissura posterior, 
the lateral area of the commissural fibres and the nucleus of the fasciculus 
longitudinalis posterior (fig. 17). This boundary line thus ventrally passes 
the ventral mid line a good distance behind the tuberculum posterius, nearer 
to the oculomotor nerve than to the tuberculum. The hind boundary of the 
mesencephalon dorsally is determined by the trochlear crossing and the 
decussatio veli, ventrally by the fovea isthmi (fig. 17, f. 7), a shallow 
depression of the floor plate at the level of the caudal part of the oculomotor 
nucleus (III). The boundary line thus goes very obliquely from behind and 
dorsal in frontal and ventral direction. The limit at the ventricular wall is 


indicated by the frontal boundary of the eminentia subcerebellaris tegmenti, 
which is marked by a low swelling, the frontal border of which extends 
towards the fovea isthmi. On the external side of the brain the limit does 
not coincide with the internal, as the hypertrophic development of the ganglion 
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isthmi causes the boundary line to make a large curve frontad, in order to 
reach, somewhat earlier, the level of the most frontal part of the oculomotor 
nucleus. 

All mesencephalic cells are more or less distinctly located at the ventri- 
cular wall. Therefore it is relatively easy to make out the cell areas as 


related to the ventricular wall without ontogenetical examination. The 


arrangement of the cells of the mesencephalon is columnar. Except the tectal 


formation, there are four longitudinal columns, corresponding to the four 
columns as recognized in the mesencephalon of all vertebrates (PALMGREN). 
These four columns are divided by the sulcus limitans (His) into two ventrals 
and two dorsals. These continue in the myelencephalon very distinctly, but 
they are not all identical with the four functional columns of the medulla 
oblongata as recognized by Jounston and other authors. The columns here 
are referred to as the medial (PALMGREN’s ventral), the ventral (PALMGREN’s 
medial), the lateral and the dorsal. The tectum here may be considered as a 
differentiation of the dorsal column. 

The medial column (fig. 17, c. m.). This contains but very few 
nerve cells, emigrated from the ventricular layer. They are disposed in contact 
with ependymal cells and do not seem to form any nerve centre of importance. 
Cells lying in the medial line form a kind of raphe cells. The disposition of 
the cells is uniform throughout the whole extent of the column. 

The ventral column (fig. 17, c. v.). In this column, which is 
well developed, the frontal part contains only relatively small cells, all situated 
close to the ependymal layer. This part may provisionally be termed the 
primordium of the nucleus ruber. The caudal part contains, together with 
small cells, also great motor elements, belonging to the oculomotor nerve 
and constituting the oculomotor nucleus. 

The lateral column (fig. 17, c. 1). This column is bounded 
ventrally by the sulcus limitans, dorsally by a partly obsolete sulcus. The 
column is developed as a thin band of ganglionic cells, forming 2 or 3 layers 
at the ventricular wall. The column is, except its frontal part, well delimited 
from the dorsal column. 

The dorsal column (fig. 17, c. d.) frontally flows together with 
the lateral, caudally, however, it becomes very distinct. In the frontal part 
it contains cells of the same arrangement as in the tectum but with fewer 
layers. In the medium and hind part the column contains but few nerve cells. 

The tectum (fig. 17, tect.). The tectum opticum is not distinctly 
delimited from the dorsal column. The tectal cells are partly disposed in thick 
relatively dense layers at the ventricular wall, partly diffusely distributed 
throughout the whole stratum album, without forming distinct layers as in 


other fishes. These diffuse cell formations are absent in the dorsal column. 
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connections. 
The optic tract. 


The optic tract, after decussating in the chiasma ridge (fig. 21, 23—25), 


divides in three branches, in the same way as it does in Rana, Amblystoma 


and Necturus. These branches are the marginal, the axial and the basal 
(WLASSEK, 1893, HERRICK, 1917). 


ection taken through the frontal part of the mesencephalon ventrally going 
through the hind part of the hypothalamus. 

The marginal or main optic tract from the decussation (fig. 23, dec. tr. 
opt.) turns dorsad into the lateral part of the preoptic area. Coming to the 
level! of the pars ventralis thalami it bends caudad (fig. 19, tr. opt.) to reach 
the medial frontal part of the tectum opticum. The tract thus traverses the 
pars ventralis, dorsalis and intercalaris thalami before entering the tectum. 
Passing through the pars ventralis and dorsalis thalami it gives off a great 
number of collaterals, which end in the caudal part of these two thalamic 
areas, thus indicating that the primordium of the geniculatum laterale is 
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represented in these areas. It seems to be of some importance, that both these 
thalamic nuclei enclose genicular primordia, as is the case in higher verte- 
brates, as in reptiles, birds and mammals. Perhaps also the intercalar part 
of the thalamus obtains some optic collaterals. In this case also part of the 
geniculatum laterale should be intercalar (synencephalic) as in birds and 


mammals. 


cort.tegm. 


dec.Tr oft. tr opt. ax. 


Fig. 23. Section through the frontal part of the chiasma ridge. 


Entering the mesencephalic roof the tractus bifurcates. The main branch 
follows the medial border of the tectum. Caudally it decreases, but seems to 
reach the most caudal part of the tectum. The other branch goes more 
laterally, following the lateral border of the tectal formation. But, as the 
superficial area of the tectum does not correspond to the ventricular, the 
lateral branch of the tract seems to lie too high up on the dorsal side as to 

‘ik the lateral extension of the tectum. This peculiar condition is due to 
the hypertrophic development of the isthmic ganglion, which nearly occupies 
the whole lateral area left by the superficial tectal area. Between the two 
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branches of the marginal opticus, other optic fibres are forming a real fibre 
layer. But these fibres are not superficial, being covered by a fibre mantle of 
another character. 

The axial bundle (fig. 23, 24, tr. opt. ax.) forms the most dorsal part 
of the optic decussation. The bundle is made up of coarse fibres. After 


dec.tr ope. 


Fig. 24. Section taken through the hind part of the optic decussation. 


decussating they turn dorsad in the stratum album. The fibres thereby spread 
out, the medial fibres going medially to the cortico-tegmental complex, the 
lateral passing this complex laterally. The main part, however, penetrates 
between the different bundles of the cortico-tegmental complex. Some fibres 
were followed to the marginal optic bundle, where they form an inner part 
of this bundle. Probably they end at an intermediate level in the tectum 
opticum. 

Che basal bundle (fig. 18, 19, 25, tr. opt. b.) decussates farthest ventrally 
and caudally in the chiasma ridge. This bundle is relatively thick. After 
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decussation it is quite superficial and was followed in its caudal course to a 
point a little rostral to the oculomotor nucleus, in that part of the tegmentum 
mesencephali corresponding to the primordium of the nucleus ruber (fig. 19, 
n. r.). The tract ends without forming an area lateralis as in amphibians. The 
tract, being myelinated, may constitute an important pathway for optic 


impulses. 


dec.tth.h.c.a. 


Fig. 2s. Section taken immediately caudal to the optic decussation. 


Tractus tecto-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. 


The fibres of this tract form the main part of the postoptic decussation 
dorso-caudal to the optic chiasma (fig. 19, dec. t. th. h. p. c., 25, dec. t. th. 
h. c. a.). The fibres accompany the marginal optic tract and may contain 
commissural fibres of the tectum as well as only decussating. A great deal 
of the fibres seems to end in the hypothalamus, others were followed caudad 
towards the motor tegmentum, but their termination could not be made out 
thoroughly. Neither it could be demonstrated from what part of the tectum 


they come. 
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Tractus tecto-(thalamicus et) hypothalamicus rectus. 


Together with the foregoing tract there undoubtedly are fibres present, 
which are without decussation distributed into the hypothalamus. These fibres 
are found to end especially in the lateral wall of the hypothalamus at an 
intermedial depth in the stratum album. 


Tractus tecto-bulbaris (fig. 19, 26, 27, 28, 30, 32, 33, 34, 45, 
tr. tect. bulb.). 


From all parts of the tectum fibres collect to form the tractus tecto- 
bulbaris (fig. 19, tr. tect. bulb. rect.). The fibres seem to originate in the 
deeper layers of the stratum album. At the ventral margin they cross the 
stratum album in a latero-ventral direction to form a superficial fibre stratum 
on the lateral wall of the mesencephalon. The fibres here are directed obliquely 
caudad. A great number of them cross ventrally forming a long commissure 
(fig. 19, dec. tr. tect. bulb.) beginning at about the end of the interpeduncular 
body and ending ventral to the trochlear nucleus. Other fibre complexes do 
not enter the decussatio but continue caudad uncrossed as a very great 
fibre mass with ventral position. How far the uncrossed tract reaches caudally 
we could not make out, but it seems possible that there are bulbar as well 
as spinal elements present in same. It could only be followed to the level 


of the trigeminal nerve. 
Tractus tecto-peduncularis. 


From all parts of the tectum mesencephali a very great amount of fibres 
arises which, following a ventro-rostral course, partly decussate in the ventral 
commissure from the level of the oculomotor nerve to the level of the nucleus 
of the longitudinal bundle. Other fibres seem to end in the motor tegmentum 
without decussating. The fibre masses of this tract at first follow a course 
in the intermediate part of the stratum album. Ventrally, ventral to the isthmic 
nucleus, a great part of the fibres becomes quite superficial, bending round 
the cortico-tegmental complex laterally to cross ventrally in the medial com- 
missure. Other fibres pierce this complex or pass same inwardly in 
order to cross dorsally in the ventral commissure and enter the tractus longi- 
tudinalis centralis. The lateral bundle seems to correspond to the tractus tecto- 
peduncularis superficialis in Necturus. Both bundles send a multitude of 
fibres to end in the tegmentum without crossing. 

Also a tractus tecto-peduncularis profundus, corresponding to that tract 
in Necturus, is present in Ceratodus. This system of fibres, arising probably 
in all parts of the tectum, is found to form between the stratum album and 
eviseum a thin layer of fibres. These are found to end partly in the lateral 
column of the midbrain, partly more ventrally in the motor tegmentum, partly 
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they cross dorsally in the ventral commissure at the level of the oculomotor 


nucleus. 


Tractus tecto-cerebellaris. 


Undoubtedly there are tecto-cerebellar fibres present, but they do not 
seem to form special bundles. Therefore it is impossible to make them out 
in detail in transverse sections. Probably the conditions are the same as in 
Necturus, where according to HERRICK these fibres are present "in the con- 
fused collection of fibres bordering the rostral border of the cerebellum” 


(1917, p. 250). 


Tractus tecto-isthmicus. 


The tractus tecto-bulbaris, passing inside the great isthmic nucleus, 
branches off fibres, which enter the isthmic nucleus. Also from the tractus 
tecto-peduncularis profundus, fibres are given off. These fibres penetrate the 
whole stratum album between the lemnicus bundles to reach the ganglion 
isthmi. Many of those fibres seem to originate in the lateral (and dorsal) 
column of the mesencephalon. 

A tractus tecto-thalamicus rectus and a tractus tecto-habenularis we 
could not find in our sections, owing to the diffuse arrangement at the limit 


C 
between the mesencephalon and the diencephalon. The tractus tecto-habenu- 
l 


aris, however, does not seem to be present, as we could not find any vestiges 
of such a connection in our sections. With regard to the other tractus it is 
possible that it has only been overlooked in the dense fibremasses in that 


region of the brain. 


Lemniscus acustico-lateralis and tractus spino-mes- 


encephalicus. 


The acustico-lateral lemniscus, the tractus spino-mesencephalicus and the 
tractus bulbo-tectalis could not be differentiated fully from each other. Fron- 
tally the tractus spino-mesencephalicus was found ventral and lateral of the 
mesencephalic V bundle descending from the roof of the mesencephalon, but 
more caudally this bundle becomes mingled with the acustico-lateral lemniscus 
fibres as to make it impossible to differentiate the two systems from each 
other. A tractus corresponding to the tractus bulbo-tectalis demonstrated by 
HERRICK in amphibians was not found. Spino-tectal fibres cross the tractus 
tecto-bulbaris, the fibres of the latter going from dorso-medial in ventro- 
lateral direction through the stratum album, those of the former from dorso- 
medial to dorso-lateral. The acustico-lateral lemniscus crosses in the ventral 
commissure, forming behind the tecto-bulbaris decussation the main part of 


the said commissure. 
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As seen from this short summary of the secondary ascending sensory 
system there remain many points to be cleared up with regard to this system. 
Our material, however, does not permit us to enter in more details. So much 
is, however, clear that this system in essentials is built up as in amphibians 
(Necturus according to HEeRrRIck). 


CEREBELLUM. 


The rostral limit of the cerebellum is determined at the ventricular side 
by the decussatio veli, though a small projection in frontal direction is found, 
imitating a small valvula. This projection is 
formed by the frontal part of the secondary «eect. opt 
gustatory nucleus (fig. 26, nucl. gust. sec.) and 
thus it can not be compared with the valvula of 
other fishes. : 

At the lateral surface of the brain the fron- gust See. 
tal boundary of the cerebellum can not be exactly ; 
delimited, unless we include the ganglion isthmi 
in the cerebellum. As we will see later on, this 
ganglion is intimately connected with the cere- 
bellar structures. It formes a thick tongue of gra- 
nular cells covering the lateral surface of the 
isthmus and midbrain and extending a little in 
front of the oculomotorius entrance (fig. 33, 43, 
gl. ist. and Plate, fig. 1). 

The boundary between the auricle and the 
lobus liniae lateralis anterior is well marked in 
the Amsterdam series by a fissure that will be 


described later on (fig. 50, s. /.-a.), in the Stock- Fig. 26. Cross-section at 


holm series it is less pronounced. the level of the velum an- 

ticum, with posterior end 

The external configuration of the cerebellum of the ead 
has been well described by Brnc and Burck- extremity of the secon- 
HARDT. Compared with Protopterus and amphi- 
bians it is very large. In the former it is quite covered by the posterior end of the 
tectum and does not reach farther caudad than to the level of the trigeminal 
nerve. In Ceratodus, however, the cerebellum is larger than the tectum 
opticum and its posterior point may reach the level of the facial nerve (Plate, 
fig. 1). The dorsal surface is rather flat, as has been mentioned also by 
Binc, and his comparison of the cerebellum seen from above with a tra- 
pezium, the base of which is directed caudad, illustrates the general form. 
The sharp angles of the trapezium at the caudal side are curved in frontal 


direction to form the auricles (Plate, fig. 1). These auricles, though small, 
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have all the characteristics in a simple form. In Protopterus they are by far 
larger and so are correspondingly the lateral recesses. 

At the lateral surface a deep fissure indicates the ventral limit of the 
molecular layer of the corpus cerebelli. This fissure is continuous caudad 
with the sulcus that indicates the border of the crista cerebellaris in the 
oblongata. It extends in frontal direction over about two parts of the cere- 
bellum, then it bends at nearly right angles to the dorsal side (Plate fig. 1). 


PC moll. 


fip. nucl.V.m. trsp.cer nV. 
trtect.bulh tr-gust.ant. 

Fig. 27. Cross-section of the brainstem slightly in front of the cerebellar auricle. 
Caudally to this dorso-ventral bent the lateral surface of the cerebellum is 
covered by a molecular layer, in front of it the granular layer reaches the 
surface. 

Besides a number of dimples without particular significance there is a 
deep longitudinal fissure on either side of the midline in the ventricular 
surface. This fissure begins near the decussatio veli and fades away only at 
the most caudal end of the cerebellum. Especially in the midpart it is very 
deep (fig. 30). In the Stockholm series it is widely open and forms a real 
part of the ventricle (fig. 31). Between these two longitudinal sulci a very 
pronounced dorsal ridge protudes in the ventricle of the cerebellum. It reminds 


of the ’Kornerwulst” in selachians, but the latter consists of granular cells 
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only and the former is composed of a ridge of molecular substance covered | 
by the granular layer. 

It is noteworthy that the cerebellum of Ceratodus does not show any 
trace of its bilateral origin except a very shallow furrow in the midline of 
the frontal part. We could not find in our series the neuroglia outgrows, 
mentioned by BURCKHARDT, in connection with this furrow. In Protopterus, 
on the contrary, the double origin is clearly indicated by a furrow both at the 
veniral and the dorsal midline and selachians and amphibians show similar 
relations. Even some teleosts 


Cer PC. rec.l. 


(e.g. Megalops, v. p. Horst, 
1917) show clearly the bilate- 
ral origin and in Polypterus 
(v. pb. Horst, 1919) the two 
halves of the large cerebellum 
are connected only by an 
ependymal membrane. 

The microscopical struc- 
ture of the cerebellum and its 
subdivision in different regions 
may be best understood start- 
ing the description from a 
level slightly in front of the 
auricular lobes (fig. 27). In 


the Amsterdam series the tri- 


geminal nerve (n. V’.) enters 

the oblongata at this same 

level, whereas in the smaller trlect bulb 

Stockholm specimen the en- let post loblin lat ant 

trance of the fifth is at the Fig. 28. Cross-section of the brainstem with reces- 
level of the auricular lobes sus lateralis. 

or with other words the cerebellum does not extend as far caudad. At this 
level a cross-section of the cerebellum shows rather simple relations. Dorsally 
to the sulcus limitans the sensory fifth nucleus (nucl. V. s.) protrudes in 


the ventricle, and this nucleus is separated 

from the granular layer by a well cut 

fissure. Near the surface of the bulb and 

p> lateral to the sensory fifth nucleus a great 

a | 6) mass of octavo-lateral fibres (/at. fib.) is 

x found. These fibres are separated from 
New 


\ JI the molecular layer by a very deep fissure 

3 : ie (ext. s.). Above these two fissures, the 
Fig. 29. Some types of abnormal Pur- : ‘ 

kinje cells. ventricular and the external one, which 
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may be looked upon as the ventral boundary lines of the cerebellum, the 
molecular and the granular layers extend both over the whole breadth of 
the corpus cerebelli. Similar relations are met with in the frog (KAppErRs 
and HAMMER), whereas in selachians the granular mass is confined to the 
median ridge. 

Also the Purkinjecells do not form a regular layer as in selachians, but 
are arranged more according the type met with in some teleosts (KappeERs, 
1921). These cells are not situated only on the borderline of the two layers, 

but are found numerously between 
the granular cells and still more 
in the molecular mass. Neither do 
they equally extend over the whole 
breadth of the cerebellum. We 
could not find them in the extreme 
caudal end of the cerebellum. 
Examining the sections from here 
in frontal direction we found them 
first at a level a little caudally of 
the auricles arranged in two groups 
at both sides of the median ridge 
(fig. 28, P. e.). From here they 
gradually disperse in lateral di- 
rection without reaching the auri- 
cular lobes. In front of the auri- 
cular lobes the Purkinjecells are 
found in great quantity at the 
curve of the lateral surface, others 


are met with at both sides of the 


£7 lect bulb median ridge, whereas in the inter- 


lat 
30. Cross-section of the brain- 
1 in the frontal part of the cere- 
bellum. also a few in the ridge. Still more 


mediate regions only a few cells 
are scattered (fig. 27). There are 


frontally, where the molecular matter has disappeared from the lateral sur- 
face, the Purkinjecells are restricted also to the medial part of the cere- 
bellum and especially in the front end of the median ridge they are found 
in great number (fig. 32). 

Here we will draw attention to the fact, that among the great number of 
normal Purkinjecells (as far as this could be seen in cross-sections, which 
are otherwise not appropriate for the study of these cells) there are quite 
numerous abnormal cells (fig. 29). Some of them have not a single dendritic 
stem, from which the dendrites arise, but the dendrites originate in several 
stems immediately from the perikaryon. These stems are located in a trans- 
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verse plane. These cells have apparently not yet reached the ordinary stage 
of Purkinjecells. Similar cells are described by Jonnston in the crista cere- 
bellaris of Petromyzon. Another peculiarity, we found, are cells vacuolized 


at the side of the axon; they may have one vacuole nearly as large as the 
nucleus or several smaller ones. 

Continuing our description of the arrangement of the cerebellar layers 
and going in caudal direction from the level just described, we see the gra- 
nular mass at the lateral side of the cerebellum turn outside to form the 
exverted auricle (fig. 28, aur. cer.). This part is continuous caudally with the 
anterior lateral line lobe and the molecular 
layer at its ventral side continues caudad 
as the crista cerebellaris. As has been 
shown by several authors the granular 
layer does not form the brain surface 
here, the lateral recess of the ventricle, 
covered by the choroidal membrane, 
being at its exterior side. It is not appro- 
priate to call this auricular lobe the emi- 
nentia granularis. This brainpart as it has 
been described by V. FRANz in teleosts 
includes the auricle and the anterior late- 
ral line lobe, the latter being extremily 
short in teleosts. 

In front of the level, mentioned above 
(fig. 27), the molecular matter disappears 
from the lateral surface and the thick 
granular layer forms the whole lateral 
part of the cerebellum (fig. 30, gr. m.). Fig. 31. Cross-section with 
We will emphasize here that the size and 
the arrangement in groups of the granular cells is the same all over from 
the ventricle to the periphery. Nevertheless the peripheral part of the gra- 
nular matter may be looked upon on this level already as belonging to the 
ganglion isthmi. So this ganglion, extending at the lateral side of the mid- 
brain (fig. 33, gl. ist.), appears to be continuous with the granular matter 
of the cerebellum. 

Near the frontal end of the cerebellum at the ventricular surface a mass 
of cells is found forming a separate nucleus that projects in the ventricle at the 
lateral side of the longitudinal furrow. Especially in the Stockholm series this 
nucleus is pronounced (fig. 31, mucl. 1. cer.) ; examining it in caudal direction 
the eminence in the ventricle ends abruptly, but the nucleus itself continues 
and becomes connected with the granular matter of the cerebellum. The cells 
of this nucleus are of the same type as the granular cells of the cerebellum, 
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but they are not arranged in nests. This nucleus may be the nucleus lateralis 
cerebelli, described and figured by Kappers (1906) and vAN HOEVELL in 
selachians, the more so as a great number of its cells are detached from the 
ventricular cellmass. Also the nucleus cerebelli in the frog as defined by 
LARSELL (1923) corresponds with this nucleus. In Ceratodus it forms the 
most rostral part of the eminentia ventralis and has about the same position 
regarding the secondary visceral nucleus as the nucleus cerebelli of the frog. 
In the latter animal the visceral nucleus lies rostrally and in part ventrally 
to the nucleus cerebelli. In Ceratodus, the secondary visceral tract comes up 
from the ventro-lateral side and penetrates between the nucleus isthmi at its 
9 1 GUSLSEC. COW 


é. 


Fist Br 


lemn.lat. fe 

trtect bulb 

32. Cross-section near the frontal end of the cerebellum with nucleus isthmi, 
nucleus gustatorius and nucleus lateralis cerebelli. 


Pp 


lateral and the nucleus cerebelli at its medial side. The caudal part of the 
visceral nucleus is found here (fig. 32, mucl. gust. sec.), but this nucleus 
comes to its fuli development in front of the cerebellar nucleus, where it 


protrudes in the ventricle (fig. 26). Only a very few cells are scattered in it, 


the great mass of its cells are found at the periphery and apparently mainly 


at its medial and ventral side. 
Cerebellar fibre connecticns. 


Ventral to the crista cerebellaris and extending in caudal direction as 


far as the crista itself a large bundle of fibres is seen that may consist of 
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direct or indirect lateralis and perhaps octavus fibres as will be discussed later 


on (p. 149, 150). This bundle can be traced forward till its fibres spread in the 
cerebellum in front of the auricle (fig. 27). After they have reached the 
cerebellum a number of these fibres bends off in caudal direction and some 
of them may reach the auricle. So the small auricles are not of so great 
importance for the lateralis connections in Ceratodus as they are in selachians 
according to VOORHOEVE and also in the frog according to LARSELL, where 
the vestibuio-cerebellar tracts continue primarily into the auricular lobes. Our 
fiadings are analogous to the relations as described in birds and mammals 
by Incvar, who found vestibular fibres not only connected with the flocculus 
but also with the basal part of the corpus (vermis) cerebelli. 


These lateralis fibres run in the most external layer of granular cells 
and a good many of them are seen to decussate in this position, whereas in 
the frog the crossing fibres lie in the molecular layer. 


Tractus spino-cerebellaris. 


Where these lateralis fibres enter the cerebellum they are joined by a large 
number of fibres that come from caudo-ventral direction. A great deal of these 
fibres pass through the fifth root bundle (fig. 27, tr. spin. cer.). This cor- 
responds to Kappers’ description of the spino-cerebellar tract and LARSELL’s 
description of the same tract in the frog. We could not trace these fibres 
farther caudad, it is only sure that they run in caudal direction ventrally to 
the spinal fifth tract. As in selachians the crossing of the tractus spino- 
cerebellares takes no part in the formation of the decussatio veli, the fibres 
cross along the whole ventricular part of the corpus cerebelli. The decus- 
sations are separated in an anterior and a posterior group. The anterior group, 
consisting or numerous small, but rather compact, bundles crosses in the 
frontal part of the granular ridge (fig. 32). The posterior group, forming 
the bulk of the spino-cerebellar fibres, cross in the median and posterior part 
of the said ridge. 

Following the fibres of the anterior decussations in a caudal direction 
one finds, that they penetrate the nucleus lateralis cerebelli. Caudally to this 
nucleus the fibres lie close to the ventricular wall (fig. 30). Then they 
penetrate the granular mass to reach the periphery of the oblongata near the 
entrance of the trigeminus. 

The fibres of the posterior decussations, after curving around the upper 
edge of the deep longitudinal fissure that borders the cerebellar ridge, partly 
run along the ventricle to join the fibres of the anterior crossing, partly they 
continue their course between the granular and molecular layers and also 
these fibres leave the cerebellum in the same place as the others. 
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ictus trigemino-cerebellaris. 


Just as in amphibians a number of sensory trigeminus fibres run to the 
cerebellum (fig. 30, tr. trig. cer.). In Amblystoma these fibres spread in the 
auricles, according to HERRICK, but in Ceratodus they enter the corpus cere- 
belli together with the tractus spino-cerebellaris far in front of the auricles. 
Also in the frog the fibres enter the corpus cerebelli according to LARSELL 
and the same is the case in reptiles as has been shown by INGvar. It is clear 
that the fibres entering the cerebellum are rather thin, much thinner than 
the mesencephalic root fibres. 

Of the other afferent fibresystems of the cerebellum the tractus tecto- 
cerebellaris has been discussed on p. 118. We could not find a tractus 
lobo-cerebellaris. 

From the caudal part of the nucleus lateralis cerebelli an apparently 
cerebellifugal tract proceeds. This tract seems to be quite short and seems to 
enter the bulb. Perhaps this bundle represents a tractus cerebello-bulbaris, 


as described by VoorHoEVE in Spinax. 


Brachium conjunctivum. 


From the cells of the nucleus lateralis cerebelli a very great number of 
fibres collect to form the brachium conjunctivum. Especially the hind part of 
the nucleus seems to be the source of these fibres, but also fibres from the 
isthmic ganglion seem to partake in the formation of the brachium (fig. 32, 


f. ist. Br.). The brachia are formed of small fascicles passing forward and 


downward close to the ventricular wall (fig. 26, 34, Br.). At the level of the 


trochlear nucleus the bundles become diffuse (fig. 44) and join the caudal 
bundles of the tractus cortico-tegmentalis which begins to loose its indivi- 
duality a little before the level of the anterior part of the trochlear nucleus. 
No decussation of the brachia was found; also it was impossible to state any 
connection with the nucleus ruber region of the mesencephalic floor. But 
it has to be noticed that cross-sections are not always favourable for the 
study of longitudinal tracts. 

It is sure, that the brachia loose fibres while passing through the mes- 
encephalic tegmentum. These fibres may perhaps represent a tractus cere- 
bello- et isthmo-tegmentalis (tr. cerebello-motorius KApPERs). 

Between the decussatio veli in front of it and the frontal crossing fibres 
of the tractus spino-cerebellaris are decussating fibres that end in the 
secondary gustatory nucleus. These fibres represent the commissure of these 
nuclei that is by far not so compact and conspicuous as in teleosts. We could 
not tind Herrick’s tractus visceralis tertius that runs from the secondary 


gustatory nucleus to the hypothalamus. 
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CONNECTIONS OF THE GANGLION ISTHMI. 


At the level of the fifth nerve inthe Amsterdam series the lateral lemniscus 
is a very undefined fibre mass (fig. 30, Jemn. lat.) and fibres may pass from 
it to the lateral part of the granular layer where the latter continues in the 
ganglion isthmi. Farther in front, at the level where the secondary gustatory 
tract bends in medio-dorsal direction to run to its ending, the lateral lemniscus 
becomes more circumscript (fig. 32). At its dorsal side the mesencephalic root 
of the trigeminus is situated. Immediately in front of this level the lemniscus 
sends a few fibres to the ganglion isthmi, but then it is separated from the 
ganglion again by the large tractus tecto-bulbaris (fig. 26). So only a few 
fibres seem to enter the ganglion from this side. 

Decussatio veli. 

In the decussatio veli of Ceraiodus there are two distinct crossings, one 
belonging to the trochlear nerve (fig. 34), the other representing isthmic fibre 
decussations (fig. 44, dec. gl. ist.). The isthmic fibres form the following two 


tractus: 


Tractus isthmo-lateralis cruciatus et rectus. 

From the posterior part of the nucleus isthmi a great number of fine 
fibres are given off, which, entering the velum medullare anterius, cross to 
the nucleus lateralis cerebelli of the opposite side. In the area of this nucleus 
the fibres form a rather dense neuropilar mass to which direct fibres from 
the isthmic nucleus are added (tr. isthmo-lateralis rectus). 


Tractus isthmo-cerebellaris cruciatus et rectus. 

From the upper end of the isthmic area a very dense mass of fibres 
originates. Some of these fibres cross through the decussatio veli to the 
opposite side, but the bulk of them is collected lateral to the medial line to a 


great fibre bundle that bends caudad to enter the corpus cerebelli in which 


it terminates partly in the medial ridge, partly in the more lateral parts of 


the corpus (fig. 26). 


Commissura ganglit isthmi. 


In the medial part of the isthmic ganglion and also a little in front of 
this level a great quantity of fibres are given off in a ventral direction. These 
fibres constitute a broad commissure in the ventral median line in front of the 
trochlear nucleus (fig. 33, com. ist.). The more caudally situated fibres of this 
commissure intermingle with the fibres of the tractus tecto-bulbaris cruciatus. 
It may be that these caudal fibres do not belong to the commissure but con- 


stitute a tractus isthmo-bulbaris cruciatus that is joined a little caudal of the 
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decussation by the tractus isthmo-bulbaris rectus. From the ventral extremity 


of the ganglion isthmi many fibres proceed originating in the whole ganglion, 


and intermingle with the fibres of the tractus tecto-bulbaris rectus. These 


fibres leave the ganglion isthmi either collected in bundles or separately. They 


form a tractus isthmo-bulbaris rectus (fig. 34, tr. ist. bulb.). 


Tractus isthmo-interpeduncularis. 


Together with the isthmic commissure, but 
mostly in front of it, fibres are seen which end at 
the same or the opposite side in the caudal part 
of the interpeduncular ganglion. Some of these 
fibres may have their endings in the motor 


tegmentum. 


Tractus isthmo-tectalis and tecto- 


isthmicus. 


From the whole medial surface of the isthmic 
plate fibres enter the system of the tractus tecto- 
bulbaris (fig. 26). Some of them seem to follow 
the tecto-bulbar tract and constitute a connection 
with the medulla oblongata as a part of the tractus 
isthmo-bulbaris. Others go in a opposite direction 
towards the tectum and in this way form either 
a tractus isthmo-tectalis or a tractus tecto-isthmi- 


com ist cus. As both tractus are present in bone fishes it 


Fig. 33. Cross-section of the seems possible, that these fibres are ascending as 
midbrain caudally to the ocu- 
lomotorius nucleus, ganglion 
isthmi and its commissure. their exact course in Ceratodus. 


well as descending, but we were not able to state 


MEDULLA OBLONGATA. 


External configuration. 


Compared with most fishes as also with amphibians the medulla oblongata 


of Ceratodus is a very long and slender structure (Plate, fig. 1 and 2). It tapers 


gradually from the auricular lobes to the calamus region and does not show a 


narrowing in the vagal region as described by HERRICK in Amblystoma. 


At the ventro-frontal side the oblongata does not show any structural 


limit with the ventral part of the midbrain. A shallow sulcus that goes from 
g 


the fovea isthmi upwards and caudad to the most frontal tip of the cere- 


bellum, the "Rindenknoten” projecting in the ventricle, may be looked upon 


as the most frontal limit of the oblongata. 


At the exterior side of the oblongata the protruding spinal fifth (l’. desc.) 
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can be easily followed from its entrance to its ending, curving underneath the 
motor facialis and octavus roots and pierced by many vagus rootlets. The 
ventral margin of the crista cerebellaris (cr. cer.) is well marked externally by 
a clearly cut fissure that is continuous in front with the ventral limit of the 
molecular layer of the cerebellum. Dorsal to the crista a shallow sulcus indi- 
cates the limit between it and the anterior lobe of the lateralis. This sulcus 
begins at the entrance of the dorsal ramus of the anterior lateral nerve 
(n. lat. ant. p. dors.), where the lobe is pushed away from the surface. At 
its caudal end this sulcus is continuous with a similar, also shallow sulcus 


Fig. 34. Cross-section of the midbrain slightly caudal to fig. 33. 


at the ventricular side, thus indicating the caudal extension of the anterior 
lateral line lobe. This caudal limit is found at the level of the first motor 
rootlets of the vagus nerve. 


The crista cerebellaris (Plate, fig. 1, cr. cer.) ends more caudally, at 


about the level of the sixth sensory vagus rootlet. This is clearly shown 


by the sulcus as the exterior side, delimiting the ventral side of the crista, 
and by a similar sulcus, the sulcus lateralis (Plate, fig. 2, s. lat.), at the 
ventricular side. 

Jetween the protruding descending trigeminus (I. desc.) and the crista 
cerebellaris, the octavus and posterior lateralis nuclei and fibres are found 
and this area can be traced caudad beyond the calamus scriptorius. 

At the ventricular side of the oblongata two predominant sulci 
are met with, viz. ithe sulcus limitans and the sulcus lateralis (Plate, 
fig. 2, s. lim. and s. lat.). The sulcus limitans is clearly visible in the mid- 
brain, but can be traced in the frontal part of the oblongata only with 
some difficulty, owing to other irregular depressions in this area. At the 
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frontal end of the sensory trigeminal nucleus (nucl. TV’. s.) it is a deep, 
well defined, fissure again that can be traced caudad, delimiting the ventral 
side of this nucleus and of the fasciculus solitarius and its nucleus. In the 
caudal part of the oblongata, at a level behind the crista cerebellaris, it fades 
away and also in the spinal cord it is not to be seen, though by microscopic 
examination it is easily traced as a structural limit. At the frontal end of the 
motor trigeminal nucleus the sulcus limitans abruptly bends to a more ventral 
level, thus indicating the frontal limit of the motor column of the branchial 
nerves. A little more frontally, at the level of the hind border of the trochlear 
nucleus, the sulcus limitans again bends to a more ventral level. This bending 


indicates the frontal end of the column of the large reticular cells that 


accompany the somatic motor nuclei farther caudad (fig. 35, s. /.). 
Between the sulcus limitans and the sulcus lateralis which is even deeper 
than the former, the fasciculus solitarius and its nucleus protrude in the 
ventricle (fig. 40, nucl. VII., I1X., X. s., 47, fasc. sol.). The sulcus lateralis 
thus indicates the ventral boundary of the area acustico-lateralis at the 
ventricular side. At the caudal end of the crista cerebellaris it reaches the 
upper border of the oblongata and is continuous with the exterior sulcus 
that indicates the ventral boundary of the crista. The posterior lateral lobe 
is pushed away here from the ventricular surface by the nucleus of the 
fasciculus solitarius (fig. 41, mucl. X. s.). At the frontal end of the fasciculus 
solitarius the sulcus lateralis almost touches the sulcus limitans, but a little 
farther frontad the sulci are separated again by the sensory fifth nucleus. 
\t the frontal end of the lateral lobe the sulcus lateralis is joined by a sulcus 
which separates this lobe from the auriculus and corpus cerebelli. From this 
point the sulcus continues its course in ventro-frontal direction in order to 
join the suicus limitans at the frontal end of the sensory fifth nucleus. 
Besides these two a few other longitudinal sulci are found in_ the 
oblongata, viz. a shallow fissure between the anterior lateral lobe and the 
crista cerebellaris and a well pronounced sulcus at the lateral side of the 
highly protruding fasciculus longitudinalis posterior, separating the somatic 
from the branchial motor column. In front of the motor fifth nucleus the 
limitans joins the latter sulcus (fig. 35). 


Thus the different areas of the oblongata can be recognized by the 


examination of the surface and even more in detail than has been described 


Lar 


e. These details will be treated in connection with the separate nuclei. 


“4 
Wicroscopical structure. 


By microscopic examination of the medulla oblongata the nuclei of the 


somatic and branchial nerves may be clearly distinguished for the greater 


-+ 


part. These nuclei will be discussed separately. The different longitudinal 
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racts in the ventral part of the oblongata, so well defined in teleosts, do not 
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form compact bundles in Ceratodus. The tractus 


tecto-bulbaris rectus can be traced down to the 


level of the trigeminal nerve, where it occupies the 
most ventral part of the oblongata (fig. 27, tr. tect. 
bulb.). No doubt these fibres will continue their 
way in the same position, as they do in other fishes, 
but it is impossible to trace them further accurately. 


The same can be said from the lateral lemniscus 
and also the fasciculus longitudinalis is not well 
delimited. But the ascending secondary gustatory 
tract can be easily traced, running at the ventral 
side of the descending fifth, owing to its lack of 
myelinated fibres. And there are also the small un- 
myelinated bundles near the raphe (fig. 45, tr. tp. 
bulb.), already mentioned on p. 108, that can be 
traced from the nucleus interpeduncularis to the 
level of the vagus nerve. As so called tractus mam- 
millo- or hypothalamo-peduncularis originating in 
the lobi inferiores and running caudad along the 
base of the midbrain and oblongata, as seen in other 
animals, could not be observed. 

The reticular cells ventral to the sulcus limi- 
tans forming the nucleus motorius tegmenti of 
EDINGER, are well developed in Ceratodus. They 
are not interrupted to form separate nuclei as is 
the case in teleosts according to BARTELMEz, but 
they constitute continuous columns (fig. 35). One 
column is found at the ventral side of the sulcus 
limitans and dorsally to the motor nuclei of the 
branchial nerves. From the latter it is often sepa- 
rated by a shallow sulcus, especially in the tri- 
geminal region (fig. 45). This column is composed 


only of small cells which may act as intercalating 
neurones between the sensory and the motor 
nuclei. They fill up also the space between the 
trigeminal and first facial nucleus and between 
the latter and the second facial nucleus, lying 
always close to the floor of the ventricle, which 


is also the case with the motor cells in Ceratodus. 


Fig. 35. Projection of the medulla oblongata with its ven- 
tricular sulci and its nuclei in a plane that forms an angle 
of 30° with the medial sagittal plane. 
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These motor nuclei never reach the sulcus limitans, even not the fifth nucleus 
at its frontal end. 

In the somatic motor column the reticular cells show different sizes. 
Most of them are of the granular type, but there are many larger ones of 
different size, gradually going up to the enormous reticular cells, which may 


be compared with the Muellerian cells of Cyclostomes and even to Mauthner’s 


cell (fig. 36). vAN Hoeve tr has already pointed out the great variety of 


these cells. The larger cells are first met with in the sections at the caudal 
‘der of the trochlear nucleus. These reticular cells in the somatic motor 
column do not form a more or less defined subcolumn, as the reticular 
elements in the branchio-motor region do. The motor rootcells of the abducens 
and spino-occipital nerves are 
scattered between them in such 
a way that they cannot be 
distinguished. The dendrites 
of the larger reticular cells 
arborize in all parts of the 
ventral oblongata. Their axones 
seem to cross the raphe at least 
for the greater part; they con- 
tinue caudad between the fibres 
of the fasciculus longitudinalis 
or join Mauthner’s fibres in a 
way as will be described on 

p. 136. 
On the frontal level of the 
Fig. 26. Large reticular cell, enlarged from vagus nucleus a number of cells 
fig. 46. is seen at both sides of the 
raphe, some of which are spindle-shaped and others rather large and of multi- 
polar type. This ventrally situated mass of cells may represent the oliva 
inferior (fig. 35, 0. inf.). Kooy and Jounston describe an olive of similar 
shape in Acipenser, but in Ceratodus Kooy could not state the presence of 

the olive with absolute certainty. 

The fine fibres of the ependyma cells can be easily seen in the Stock- 
holm series penetrating the substance of the oblongata. At some places they 
form an intimate lacework, e.g. at the inner side of the fasciculus solitarius 
(see p. 777). Another network of these fibres is found at the medial side 
of the fasciculus longitudinalis posterior (fig. 45, ep. fib.). At the level of the 
fifth entrance thicker fibres, the nature of which is not sure (they may be 
nervous), intermingle with the ependyma fibres near the raphe. More caudally, 
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at the level of the seventh entrance, the network seems to consist of the 
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latter fibres only. At the ventral side of this network the ependyma fibres 
continue their course to the periphery. 


Mauthner’s cell. 


This enormous cell (fig. 37) is situated just caudally to the motor facialis 
fibres, where they pass from the fasc. long. post. to their emergence. According 
to BARTELMEZ, the cell lies just rostral to the rootfibres in teleosts. 

It is difficult to make a distinction between the cell body and the main 
dendrites. In other cases the cell body is well defined as a large perinuclear 
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Fig. 37. Mauthner’s cell, composed of several sections. 


mass from where the much thinner dendrites run in lateral or ventral 
direction, as has been described by BArrELMEz and by Beccary in different 
teleosts. Also in Amblystoma, described by Herrick, the cell body is well 
defined. In Ceratodus, on the contrary, the cell body is formed only by a 
slight swelling around the nucleus not much thicker than the two main 
dendrites; especially the lateral dendrite is very thick. 

Together with these dendrites the cell forms a gentle curve, the outside 
of this curve being directed towards the ventricle. In teleosts the main 
dendrites form nearly a right angle. 

At both sides the lateral dendrite lies one or two sections more frontally 
than the cell bodies; that is just the contrary of what BARTELMEz found in 
teleosts, where the lateral dendrite runs slightly caudad. 

According to Beccary the lateral dendrite has only terminal branches, 
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but we found in Ceratodus, as did also BARTELMEz in teleosts, small ventral 
branches diverging from the main dendrite at right angles. In urodeles 
according to Beccary and Herrick, there exists a dorsal branche of the 
lateral dendrite running to the eighth nerve fibres that enter the brain dorsally 
to the sensory facialis. In Ceratodus the eighth nerve enters the brain only 
at the ventral side of the sensory seventh and this explains why a dorsal 
branch of Mauthner’s cell is not met with there. The endbranches are found 


very near the periphery of the oblongata, where the eighth nerve enters. But 


as far as we could see, they are in relation only with the thickest fibres which 


form the central part of the nerve at its entrance (see p. 145). 

Up to where it splits in its endbranches the lateral dendrite has nearly 
the same thickness, but the endbranches themselves are very fine, forming 
a sharp contrast with the dendrite. They have not the clublike expansions 
that BARTELMEz found in siluroid fishes but form a simple neuropil as in 
Salmo. 

Apart from the eighth nerve the lateral dendrite gains other stimuli from 
axons that run through the ventral part of the oblongata. We could not 
trace the origin of these axons, they may belong to the tecto-bulbar tracts 
or to the hbrae arcuatae of the eigth nucleus. We found different modes of 
endings of these axons at the periphery of the dendrite (fig. 38). A very 
few have a clublike expansion against the dendrite and others have a few 
clawlike endbranches. Some axons give off many short collaterals where they 
cross one of the small ventral branches of the dendrite. Other axons again 
end with many endbranches that are arranged like a funnel against the 
dendrite. There are quite a number of axons that bend towards the dendrite 
and we could trace them for a long distance running just on the periphery 
and parallel the dendrite or along its small ventral branches. 

In Salmo, according to BARTELMEz, the ventral dendrite arises at the 
ventro-media! side of the cell body. It is as big as the lateral dendrite and 
extends rostrally as well as ventrally and is profusely branched in the neuro- 
pil at the periphery of the oblongata. Besides this there are small dendrites 
arising ventrally from the cell body. Further on a medial dendrite arises in 
Salmo from the cell body going to the fasc. long. post. In Ceratodus, how- 
ever, exists one large dendrite that goes from the cell body in ventro-medial 
direction about parallel the ventricle surface. Like the lateral dendrite it is 
nearly as thick as the cell body. From the ventral side of this dendrite arise 
a few branches, rather thick at the beginning but tapering downwards, where 
they reach near the ventral periphery of the oblongata. They are not at all 
profusely branched, some of them even seem to be not branched at all. We 
could not detect special endings on these dendrites but there are numerous 
axons running along them as they do also along the lateral dendrite. We have 


not been able to trace the exact origin of the axons which are in contact 
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with these dendrites. These ventral dendrites lie nearly all in the same plane 
and one or two sections caudally to the lateral dendrite. 

From the end of this ventro-medial dendrite the medial dendrite arises. 
It goes in fronto-medial direction and ends 6 or 7 sections frontally to the 
cell body with numerous short branches between the fibres of the fasc. 
long. post. 

Where the axon leaves the cell body, at its dorso-medial side, it is sur- 
rounded by the axoncap, at least the fibres here may represent this cap that 
has been described in detail by BARTELMEZ in teleosts, where it is a rather 
complex structure. In Ceratodus the axoncap is much simpler. A number of 
separate fibres, different in thickness, runs between Mauthner’s cell and the 
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Fig. 38. Part of the lateral Fig. 39. Union of Mauthner’s fibre 

dendrite of Mauthner’s cell. with other fibres. 
ventricular surface; we could not trace them to their origin, but we think 
they are fibrae arcuatae internae. Where they reach the origin of Mauthner’s 
fibre, they begin to curve and to twist around it. Probably collaterals are 
formed, twisting in the same way, as the number of fibres around the axon 
seems to be greater as the number of incoming fibres, but the apparent 
increased number may be only the effect of the twisting. Then the same fibres 
again leave the axoncap continuing their course to the raphe. So the whole 
structure reminds us of a rete mirabile of a bloodvessel. Special small den- 
drites of Mauthner’s cell, ending in the axoncap, are not present. 

The further details of the axon can be best studied in the Weigert-series. 

In the silver-series it is much shrunken. Immediately after leaving the cell 
body the axon is surrounded by a myeline sheath. Outside this sheath other 
axons of big motor reticular cells arrange themselves parallel to Mauthner’s 
fibre, also surrounded by sheaths. They run in a medio-caudal direction and 
cross together in the raphe. The nervous sheath of those axons is thinner 
at the side turned towards Mauthner’s fibre and may disappear altogether 
in some places, already before they cross over. But after the decussation the 
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sheaths of the accompanying axons disappear altogether at the inner side 
turned to Mauthner’s fibre, with the result that we get Mauthner’s fibre with 
its sheath surrounded by a number of axons without individual sheaths and 
the whole complex surrounded by a thick common sheath. A few sections 
more caudally also the sheath of Mauthner’s fibre (fig. 39, M. fib.) opens 
at one side and the fibre leaves its sheath, the latter disappearing altogether 
two sections later. 

Still more big axons come and pierce the common sheath to join this 


curious fibre bundle. So the number increases and the bundle becomes quite 
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Fig. 40. Cross-section at the level of the first motor vagus rootlet. 
enormous in the caudal part of the oblongata, where it protudes in the 
ventricle (compare fig. 40 and fig. 41). The fibres are packed close together, 
in some places flattened one against the other, in other places there are 
openings between them, but these openings seem to be artificial. 

The axon that joins Mauthner’s fibre first of all could easily be traced 
to its cell of origin, a large reticular cell lying just behind Mauthner’s cell. 
This reminds us of what has been described by Beccary in Salmo. This 
author found at one side two typical Mauthner’s cells, at the other side also 
two cells but only one of them having a large iateral dendrite, the chief 
characteristic of Mauthner’s cell. The other cell had only ventral dendrites, 
se it is an ordinary reticular cell. Also the axons of these two cells lie close 


together in their way spinalwards at both sides. 
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This case illustrates better than any other we have seen before, that 
cooperating axons, conducting a stimulus at the same time in the same 
direction, show the tendency to join in bundles. Here the axons not only form 
a common bundle, but they form even what might be called an axon of 
higher order, because the different axons loose their separate sheaths getting 
a common sheath instead. This is the highest form of fasciculation. 

We would like to draw the attention here to an other arrangement, in 
which the periphery of a bundle contains all the myéline. A bundle of 


numyelinized fibres may be surrounded by a layer of myelinized fibres. This 
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Fig. 41. Cross-section with spino-occipital nerve root. 

is often seen in the fasciculus retroflexus (Kappers). Also the big tractus 
olfacto-tegmentalis in Ceratodus consists of a number of such bundles. 

Morphologically these two types of bundles are of course different, 
between them is a stage of a bundle of fibres all provided with separate 
sheaths, but physiologically the two types may act in the same way; the 
irradiation of the stimulus which otherwise is great in naked axons, is 
prohibited in one case by the common sheath, in the other case by the outer 


layer of myelinized fibres. 
THE BRAINNERVES AND THEIR NUCLEI. 


Oculomotorius. 


The oculomotor nerve has its nucleus in the ventral column, ventral to 
the sulcus limitans, which is purely somatic motor in the mesencephalon. The 


79 


ory 
: 
H 
ON 


NILS HOLMGREN anp C. J. VAN DER HORST 


large motor cells are all situated close to the ependymal layer. Most of them 
lie just dorsally to the fasciculus longitudinalis posterior, midway between 
the sulcus limitans and the raphe (fig. 43, nucl. J//.). A few are more scat- 
tered and approximated either to the sulcus limitans or to the raphe. So the 
motor root cells may occur in cross-section in the whole motor column. 

The most frontal cells of the nucleus seem to be somewhat smaller and 
less intensely coloured. It may be that these cells represent a nucleus of 
EpDINGER-WESsTPHAL, which in this case would not be separated from the rest 
of the oculomotor nucleus. The fact that the foremost rootfibres certainly 
do not decussate might be in favour of this supposition. 

However, most of the fibres of the caudal part neither decussate. Near 
the emergence of the nerve some fibres leave the main bundle and bend to 
the medial side. These may be decussating rootfibres, though we could not 
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“ig. 42. Diagramatic reconstruction of the motor roots and nuclei. 
trace them to their origin, as there are numerous other fibres of the same 
caliber that decussate at this very place. They certainly do not cross in a 
bundle but every fibre separately. 
The nerve leaves its nucleus going lateral from the fasc. long. post. in 
a ventral and slightly lateral direction. The nerve leaves the brain at the 
level of the caudal part of the nucleus (fig. 42). 
Trochlearis. 
The trochlear nucleus forms an oblong group of cells lying in the wall 
of the sulcus medialis, medially to the fasciculus longitudinalis posterior 


(fig. 44, nuci. JV.). The cells are of medium size, not as large as those of the 


oculomotor nucleus. These cells lie in the most ventral part of the motor 


column and only a very few cells lie dorsally to the fasc. long. post. and a little 
farther away from the ventricular surface. 

So the position of the trochlear nucleus is more medial than that of the 
oculomotor nucleus. This is a very curious position as in all other fishes the 
oculomotor nucleus lies medial and dorsal to the fasc. long. post. and as far 
as it concerns teleosts also ventral to it, whereas the position of the trochlear 
nucleus is lateral to that of the oculomotor nucleus. Also in urodeles, at 
least in Molge, the trochlear nucleus has a more lateral position, and ROTHIG 


located the nucleus in Megalobatrachus (Cryptobranchus) also far lateral. 


So 
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On the contrary, Norris could trace the rootfibres in Siren into the region 
of the longitudinal ventral columns; he could not detect the nucleus but it 
might be expected near the ventral co- dite 
lumns and thus more medial than in other 
urodeles. We were unable to find the 
nucleus in Protopterus. 
In fronto-caudal direction the nucleus 
is situated at the level of its root entrance, 
not immediately behind the third nucleus 
but about midway between the oculomotor 
and the trigeminal nuclei (fig. 42). In 
urodeles the nucleus is found in about 
this same place, whereas in ganoids the 
nucleus has shifted in a frontal direction, 
¢(rcort.tegm 
the exit of the nerve remaining on its 
original place. In selachians and teleosts 
the trochlear nucleus joins the oculomotor 
’ Fig. 43. Cross-section of the midbrain 
nucleus. at the level of the oculomotorius root 
The most ventrally situated cells lie and nucleus. 
very near the median line and we could even detect a few cells that have 
actually crossed the median line sending their axones below the median 
sulcus to the opposite side. This is very curious, because in this way those 


dec gf is axones cross the median line twice be- 


fore they leave the brain. 

The number of motor root cells we 
have estimated to be about 200. This 
number coincides rightly with the num- 
ber of neurites found in the trochlear 
nerve. In the right nerve we found 99 
neurites, in the left 100. There is, how- 
ever, probably some error in the count- 
ing, as it was carried out on the nerves 
cut obliquely. 

The neurites leave the nucleus in 
very small bundles or quite single. They 
do not form any definite bundle, but 
penetrate as single fibres the medium 
part of the stratum album. These fibres 
collect at the ventral margin of the 
eminentia cerebellaris ventralis, form- 
ing a bundle which crosses the mes- 


Fig. 44. Cross-section of the brain- 
stem with trochlearis nucleus. encephalic fibres of the trigeminus and 
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intermingle with those so that it is difficult to distinguish them. After this 
the IVth fibres continue dorso-medially, following the stratum griseum to 
enter as a compact bundle the decussatio veli, where some fibres cross. The 
main crossing, however, takes place dorsally to the velum medullare anterius, 
between the mesencephalon and the corpus cerebelli (fig. 34). All fibres 
seem to cross. This is also the case with a small separate bundle of root- 
fibres that deviates at one side only from the main bundle, where it crosses 
the mesencephalic Vth root. From here this separate bundle goes directly 
dorsad and even a little laterad to its exit (fig. 44, JV. fib.), following 
about the same way as the whole trochlear nerve in Polypterus does 
(v. D. Horst, 1917). 


Trigeminus. 


The trigeminal nerve leaves the brainstem with two distinct roots both 
containing common sensory and motor as well as mesencephalic Vth fibres. 


The two roots lie close together, the anterior root being much smaller than 


the posterior (Plate, fig. 1, I’.). They fuse directly at the exterior side of 


the oblongata, so that the gasserian ganglion does not show a trace of a 
separation in two parts. The gasserian ganglion consists of bipolar cells of 
different size. 

The mesencephalic root can be studied in some detail in the Bret- 
scHowsky-series. The cells of origin are usually chiefly disposed near the 
median line in the roof of the mesencephalon (fig. 43, 2. 1’. mes.). In Cera- 
todus, however, they form two longitudinal rows, a ventricular and a super- 
ficial one. Besides these there are also cells of origin diffusely distributed more 
laterally in the tectum opticum at the ventricular wall. This is the case chiefly 
in the anterior and the posterior part of the tectum (fig. 17, ». ’. mes.). The 
foremost cells are found immediately behind the commissura posterior, the 
most caudal just in front of the decussatio veli. In the silverseries the cells are 
heavily impregnated (fig. 43). The dendrites, with the exception of the 
axial dendrite, are short. The greater part of the axial dendrites of the 
mesencephalic Vth tract form a layer of very coarse fibres covering in the 
caudal part of the tectum opticum the whole roof. At the level of the 
decussatio veli the layer is condensed to a flat bundle which assumes its 
position just dorsal to the sulcus limitans (fig. 44). Comparing the number 
of fibres of that bundle with that of the tract more rostrally in the mes- 
encephalon, one is surprised to find it much smaller. This fact indicates that 
the tract has lost fibres between the tectum and the medulla oblongata. This 
loss of fibres takes place partly already during its way through the tectum. 
Fibres from the cells of origin here, instead of collecting at the ventricular 


wall, penetrate the stratum album in ventro-lateral direction to cross in the 
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ventral median line. In the region of the trochlear nerve these crossing fibres 
are very common. 


A considerable number of trigeminus fibres, directly after entering the 
oblongata, bend in dorsal direction and run together with the tr. spino-cere- 
bellaris to the cerebellum (see p. 126). But most of the sensory rootfibres 
penetrate the oblongata to end in the sensory trigeminal nucleus, which slightly 
protrudes at the ventricular side (fig. 27, nucl. V. s.). 

The descending fibres form a large well pronounced bundle, dorsal to 
the secondary gustatory tract, protruding at the exterior side of the oblongata. 
The caudal endings of this bundle will be described on p. 159 and 160. 

The cells of origin of the motor Vth nerve are large cells lying 
at the ventricular wall. They cause here a distinct swelling against the 
ventricle, an  eminentia 
trigemini of oblong shape 
(fig. 45, nucl. V. m.). No 
indication could be found 
of a subdivision of the 
trigeminal nucleus in two 
separate nuclei as these 
are met with in teleosts. 


The nucleus is a very 


long one, and extends 
tr. gust. se 


from the frontal border iene 

of the root entrance 

caudad to a little in 

front of the motor facia- tr tect bulb 

lis (fig. 42). Fig. 45. Motor nucleus of the trigeminus. 

The neurites belonging to the motor cells, leave the nucleus in a varying 
number of bundles that join the anterior as well as the posterior trigeminal 
root. The motor rootlets emerge at the ventral side of the sensory ones as 
usually, and dorsally to the secondary gustatory tract, though occasionally a* 
rootlet may leave the brain at the ventral side of that tract. 


Abducens. 


The abducens nerve leaves the brain with three distinct rootlets at both 
sides in the Amsterdam series, the Stockholm specimen has four rootlets at 
one side. The first root lies at the level of the motor facialis in the Amsterdam 
series, in the Stockholm series it is situated somewhat behind the motor 
facialis. The third root is on the same level as the motor glossopharyngeus, 
and the second root leaves the brain midway between the first and the third 
one (fig. 42). This second root is the biggest of the three, the third one is 
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the smallest and is sometimes even extremely small. At one side in the silver- 
series we counted in the three roots resp. 17, 27 and 11 fibres. 

The abducens leaves the brain as usually at the ventral surface of the 
bulb. at the same distance from the raphe as the oculomotorius or the motor 


spinal nerves. Brno figures and describes a motor root that leaves the brain- 
stem touching the eighth nerve on its ventro-caudal side, and supposes this 
to be the abducens. This supposition is certainly wrong, it is possible that the 
bundle in question is a motor facialis rootlet. 

From their place of entrance in the medulla oblongata the roots can be 
easily traced for some distance in the oblongata. They run a little mediad 
and also caudad and split up in separate fibres in the centre of the fasciculus 


longitudinalis posterior. It was impossible for us to trace the fibres any longer. 
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the medulla oblongata at the level of the facialis root and 
anterior motor facialis nucleus. 


The nucleus is situated directly lateral to the fasc. long. post., very near the 
ventricle. But as there are on this same place also numerous reticular cells 
of different sizes, belonging to the nucleus motorius tegmenti, we could not 
make it out which ones of the cells belong to the abducens nucleus. 

Anyway the nucleus is very much scattered and stretches over a long 
distance from the VIIth entrance to the [Xth entrance and this is a character 
of primitiveness. Similar relations are met with in Chimaera (v. p. Horst, 
1917) only this fish has a great number of rootlets. The reduced number of 
rootlets in Ceratodus may be in correspondence with the small eyes of this fish. 
Facialis 

The sensory facialis root enters the brain between the octavus root, the 
latter lying ventrally to it, and the ventral root of the lateralis anterior which 
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enters dorsally to it (fig. 49). It is easily to be distinguished from these roots 
by its much finer fibres, which are all of the same calibre (fig. 46). Its 
ganglion (the gangl. geniculi) seems to lie at some distance from the brain- 
stem contrary to the ganglia of most other sensory nerves since it is not seen 
in our sections, in which the root itself is perfectly clear. 

We could not find a general cutaneous component, as described by 
Norris in Siren. Also Herrick could not detect it in Amblystoma, though 


he beheves it might be present. This cutaneous component is only found in 
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Fig. 47. Cross-section of the medulla oblongata at the level of the N. lateralis posterior. 


the most primitive selachians among fishes. The sensible facialis of Ceratodus 
seems to be wholly visceral. 

From its entrance the root pierces the whole lateral wall of the oblongata 
in a medial and somewhat caudal direction. Near the ventricle it bends at 
nearly a right angle caudad forming a highly protruding praevagal fasciculus 
solitarius just dorsal to the sulcus limitans (fig. 47, fasc. sol.), and runs to 
its nucleus which will be described later on together with the sensory IXth 
and Xth nucleus. 

We could not detect a praefacial fasciculus solitarius, described by 
Herrick in Amblystoma. 

The motor facialis root is separated at its entrance from the sensory 
root by the large VIiIth nerve, the motor root lving ventral to this (fig. 46, 
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lil. m.). As the VIIIth nerve goes first in a caudal direction the motor 
facialis passes it at its lateral side, to join its sensory root and two bundles 
of root fibres of the lateralis anterior (fig. 48). 

From its emergence ventrally to the descending Vth root in the Stockholm 
series and dorsal to it in the Amsterdam series, the motor root is plainly 
visible in the oblongata as a compact bundle of heavily myelinated fibres, 
running in a dorso-medial direction to the bottom of the ventricle, where 
most of the fibres bend medially to continue as a less densely packed bundle 
or even as separate fibres just below the ependyma to a point dorsally to the 
fasc. long. post. very near the median line (fig. 37, VJ/. m.) 

Some other fibres make a shorter way to this same point and leave already 
the main bundle, before this reaches the ventricle, going more directly, either 
as separate fibres or collected in small bundles, through the fibre mass of the 
oblongata. 

Arrived at the point dorsally to the fasc. long. post. the motor fibres 
bend in a caudal direction at almost right angle, in the same way as in other 
fishes. This descending motor facialis is in some places rather circumscript, 
in other places it is more diffuse. The cells of origin of these fibres form 
together with the motor IXth and Xth cells one long nucleus, which will be 
described later on. 

Besides this main bundle of motor fibres there is still another smaller 
one that leaves the main bundle above the f. 1. p. at about the level of the 
glossopharyngeus root entrance. This bundle penetrates the fibre mass of the 
ventral oblongata in a latero-frontal direction. It could be easily traced in 
both series at both sides but especially in the Stockholm series. Here at one 
side it joins again the main bundle just where the latter leaves the brain and it 
formes the most caudal fibres of the motor root. 

On the contrary at the other side this same bundle goes more lateral 
and after having crossed the spinal trigeminus at its internal side it leaves 
the brain ventral to and closely connected with the VIIIth nerve. Norris 
also describes in Siren a rootlet of the motor facialis emerging through the 
roots of the VIIIth nerve, or through the communis component of the VIIth 
nerve. We think this is the same rootlet that BInG supposed to be the abducens 


(sce p. 142). 


While most (well counted 290) of the rootfibres of the motor facialis 


go along the fasciculus longitudinalis posterior caudad to their cells of origin 
or better come from there, some fibres have their cells just where the root 
first reaches the ventricular wall exactly at the ventral limit of the visceral 
motor column (fig. 46, nucl. VII. m. ant.). Here 38 motor cells are situated 
at the same level as the emergence of the nerve (fig. 42). This frontal motor 
nucleus of the facialis may be looked upon as a left behind part when the 
bulk of the motor cells shifted in a caudal direction under the influence of 
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stimuli from the sensible centra of the VIIth, IXth and Xth nerve. In 
Chimaera a similar frontal motor nucleus is met with, though here it has 
shifted too and has arrived already at a level about midway between the 


facialis and the glossopharyngeus root entrance (v. p. Horst, 1917). 


Nervus octavus. 


In most vertebrates the VIIIth nerve enters the brain with two distinct 
roots, the radix anterior and posterior. Ceratodus, however, has only one 
large root. It is the most caudal part of the complex that enters at this 
level. Coming from behind, its frontal part penetrates between the ventral 
part of the lateralis anterior at its dorsal side and the motor facialis at its 
ventral side (fig. 48). This short nerve is cut off in its ganglion that lies 
nearer to the brain than any other ganglion. The round ganglion contains 
cells of large and of medium size, and we could detect many bipolar ones 
between them. Corresponding to the different size of the cells a part of the 
nerve fibres is much thicker than the other. At the cut of end where the 
nerve seems to split up in two or three branches, these course fibres are 
mingled with the finer fibres in the various rami in the same way as HERRICK 
found it in Amblystoma. But near the entrance the coarse fibres are collected 
at the dorso-caudal side of the nerve. It is with these thick fibres that the 
lateral dendrite of Mauthner’s cell seems to be connected (see p. 134). We 
could not get certain about it, by studying cross-sections only, if the fibres 


bifurcate at the entrance. 


Nervi 
As usually we can recognize also in Ceratodus three distinct roots com- 
posing the lateral nerves, viz. the lateralis anterior pars dorsalis, the lateralis 
anterior pars ventralis and the lateralis posterior. The two roots of the 
lateralis anterior enter the brain at the same level as the facialis, whereas 
the lateralis posterior enters just frontally and dorsally to the sensory IXth. 
A ramus recurrens, connecting the lateralis posterior with the lateralis 
anterior is not comprised in the sections nor even a trace of its origin on 
either of both roots. If the ramus were located as in Protopterus, where it 
runs from one root to the other near the brain surface, it should be visible 


laterales. 


here. 

The lateralis posterior has a rather simple structure, at least as far as 
we could see in the sections. It runs in a caudo-frontal direction immediately 
dorsally to the glossopharyngeus, externally to the vagus. There are no 
ganglion cells in this part of the nerve, so the ganglion must be situated far 


from the entrance of the nerve. 
In urodeles (Amblystoma and Siren) the lateralis posterior according 
to Herrick and Norris, enters the oblongata with two rootlets, a dorsal 
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and a ventral one. In Ceratodus, however, no separate rootlets can be 
distinguished (fig. 47). A bifurcation of the fibres is not to be seen in the 
cross-sections, though it is rather certain that on entering the brain, fibres will 
bifurcate in an ascending and a descending part. 

In the /ateralis anterior, which enters with two roots, the radix dorsalis 
is thicker than the radix ventralis, both being composed of two branches 
(fig. 48). The thickest branch of the dorsal root runs from the frontal side to 
the entrance, where its ganglion (partly contained in the sections) lies imme- 
diately dorsally to the gasserian ganglion. Many fibres run from this ganglion 
to the Gasserian. The round ganglion cells of the lateralis are large and of 
equal size. Often we saw two or more together in one capsule of trophocytes. 

lobant. lin.tat. 
Cr Cer 
n. lat. ant.p.dars. 
7. lat.ant p.ventr. 


w ant ‘D.ventr- 


v. desc ant. p. dors 
trgust.asc. 
Waxreconstruction of the roots of the N.N. lateralis anterior, facialis and 

octavus, seen from the caudal side, with section of the oblongata on this level. 

As in Amblystoma (Herrick) ganglion cells of the dorsal root seem to 
be unipolar, at least we found numerous cells with one process only and 
very few, which may be bipolar. 

Peripherally from the ganglion this branch may divide into the ramus 
superficialis and the ramus buccalis. Centrally to the ganglion a thick bundle 
separates from the bulk of the dorsal branch, forming about half of the ventral 
root. On the contrary an about equally thick fibrebundle comes from the 
ventral side and enters the oblongata as a part of the radix dorsalis. The 
other half of the radix ventralis comes from the ventral side. So both anterior 
roots of the lateralis may be said to be composed by two rami, a dorsal and 
a ventral one. The two dorsal rami join medially of the dorsal ganglion ; 
the two ventral ones do not even touch each other in the sections though 
they form together with the motor and sensory facialis a big truncus, which 
we suppose to be the truncus hyomandibularis. They are cut off at the 
beginning of the ganglia, the cells of which are quite the same as those of the 


dorsal branch. Of course the two ventral rami may fuse in the ganglion, 
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if not, the ramus ventralis externus and internus are separated from each 
other from their origin. 


The dorsal root enters the oblongata at its utmost dorsal tip, in the 
lobus liniae lateralis that covers the crista cerebellaris (fig. 46). 

It is quite sure that the fibres dichotomize on entering the oblongata, 
we saw some fibres clearly bifurcating, the ventral rootfibres may bifurcate 
also. They enter the brain as one undivided root, in contrast with the urodeles 
in which Herrick and Norris describe the pars ventralis entering with 


lob. lin. lat.art. cer p.dors. 


loblin lat pot. 


trgust.sec’ slim Vdesc VW VWs 


Fig. 49. Cross-section of the medulla oblongata at the level of the entrance of the 
N. lateralis anterior. 


two rootlets. The entrance of this part of the lateralis lies ventrally to the 
crista cerebellaris and so it is well separated from the pars dorsalis. But at 
its ventral side the relations are not so clear. Here an enormous amount 
of fibres enters the brain, nearly forming one mass (fig. 46, 49). These are, 
however, of very different origin, being subsequently in dorso-ventral direction 
the radix ventralis of the anterior lateralis, the sensory facialis, the octavus 
and the motor facialis. The sensory facialis can be easily distinguished from 
the lateralis by its much thinner fibres and its central relations. This root is 
much smaller than the lateralis root, the VIIIth nerve being the largest of all 
(Plate, fig. 1). The latter are in contact behind the facialis and may be in 
front also. As the roots of the lateralis and the octavus contain fibres of 
similar character, while also their central relations do not give much support, 
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we could not always clearly distinguish the lateral and octavus fibres at 


their entrance. 


The octavo-lateralis nuclei. 


The medulla oblongata of Ceratodus is of the everted type, as firsi 
described by Kappers (1908, fig. 4), in Hexanchus. So a cross-section of 
it at the level of the octavus entrance is very much like the figure given 
by SCHEPMAN (fig. 21) of a cross-section of the oblongata of Hexanchus. 
In the inverted type, Kaprers (fig. 3), and Scyllium (fig. 23) and Acanthias 
(fig. 25) figured by ScHEPMAN, the crista cerebellaris covers the dorso-lateral 
surface of the oblongata, with the lobus liniae lateralis anterior lying medial 
to it. In Ceratodus, however, like in Hexanchus, the lobus liniae lateralis 
anterior occupies the most dorsal part of the oblongata covering as a cap 
the underlying crista cerebellaris. Below the crista the lobus posterior is 
situated, followed in ventral direction by the octavus ascending and descend- 
ing fibres (fig. 46). 

The lobus liniae lateralis anterior is the nucleus of the dorsal root of 
the anterior lateral nerve. Caudally it ends rather abruptly in front of the 
first vagus rootlet (Plate, fig. 1). The crista cerebellaris continues backwards 
on the lobus liniae lateralis posterior, representing now the most dorsal portion 
of the oblongata and tapering in caudal direction to end at the level of the 
sixth sensory X-root. Then the nucleus of the fasciculus solitarius forms the 


highest margin of the oblongata. The frontal end of the anterior lobe fuses 


with the frontal continuation of the posterior lobe medially to the crista 


cerebellaris and then the combined lobes join the granular layer of the 
cerebellar auricle. Especially in the Amsterdam series the lateralis lobe could 
be clearly separated from the auricle by a well defined fissure. In both series 
these structures could be easily distinguished by the by far more crowded 
cells in the auricle (fig. 50). 

In marked contrast with the posterior lobe numerous granular cells and 
endbranches are found everywhere in the anterior lobe (fig. 49). We were 
also struck by the great number of small bloodvessels occurring in it. Besides 
the granular cells, though less in number, also cells of a somewhat larger 
type are scattered in the lobe. In the caudal part of the lobe a group of 
rather large cells is situated in its ventro-median corner. The main dendrites 
of these cells run in lateral direction in the ventral part of the anterior lobe. 
Side branches of these dendrites may enter the crista cerebellaris and the 
more dorsal part of the lobe, but we could not state this with any certainty. 
Their axons form the thick fibrae arcuatae that run along the ventricular 
side of the crista and may continue their course, as fibrae arcuatae externae 
or internae. Thinner fibrae arcuatae have their origin in all parts of the 
anterior lobe and especially at its dorsal side. 
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At the caudal end of the lobus dorsalis the crista cerebellaris is nearly 
rectangular in cross-section and extends from the periphery of the oblongata 
to the ependyma at the ventricle side. No fibrae arcuatae separate it here 
from the ependyma. Frontally the fibrae arcuatae soon appear as a thin 
layer of fibres between the greyish substance of the crista and the ependyma 
(fig. 49). Still more frontaily about the level of entrance of the dorsal lateralis 
root, the number of fibrae arcuatae has increased considerably and the crista 
becomes triangular in cross-section, tapering to the ventricular side. The 

lob. lin. lat. art 
7ec.l. 


Gl: 


Fig. 50. Cross-section of the medulla oblongata and the posterior end of the cerebellum. 


limit between the dorsal lobe and the crista is not more horizontal but inclines 
to the median side. 

At the level of the root entrance the group of larger cells in the dorsal 
lobe does not occur in the ventro-median corner of the lobe as it did at the 
caudal end but dorsally to it. At its ventral side, exactly in the corner, a well 
defined group of granular cells is seen. Frontally this group of cells stretches 
along the ventricular side of the crista and fuses with similar cells of the 
posterior lobe. This fusion of the anterior and posterior lobe cells becomes 
broader and broader till finally the whole dorsal lobe, much diminished in 
size, is fused with the posterior lobe. 

In the lobus liniae lateralis posterior, the descending and ascending 
fibres of the lateralis posterior are found together with the fibres of the 
lateralis anterior pars ventralis. Both roots do not enter the lobe exactly 
ventrally to the crista but are separated from it by a dense mass of fibres 
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(fig. 48). Between the root entrances, these fibres may be clearly distinguished 


from the root fibres. Before and behind this region the distinction is no more 


possible. No doubt these fibres are lateralis fibres. Many of them enter and 


end in the crista cerebellaris. Backwards the number of lateralis fibres 
decreases. At the caudal end of the crista, also the cells disappear. 

Near the caudal end of the posterior lobe, the lateralis fibres cannot be 
distinguished any more from the descending octavus fibres. A large bundle 
of fibres still continues backwards, but this bundle may comprise only octavus 
fibres (fig. 41). 

As said before in the anterior lobe, granular cells are scattered every- 
where. On the contrary, in the posterior lobe there are nearly none, except 
near the ventricular surface. We could not detect here special nerve endings. 
In the caudal part of the lobe a group of cells, of the same size as the 
large cells of the anterior lobe, is situated at the ventricular side. The long 
dendrites of these cells run chiefly in ventro-lateral direction in order to 
end between the lateralis and octavus fibres. They send out coarse fibrae 
arcuatae. Similar cells have been described by HERRICK in Amblystoma. 

A little more frontally, dorsally to the large cells, a group of granular 
cells appears. These granular cells correspond with similar cells in the anterior 
lobe with which they fuse as has been described above. 

\mongst the fibres just ventrally to the crista hardly any dendrites can 
be observed, but many of the fibres enter the crista, as has also been described 
in teleosts by TELLO. 

The amount of granular cells of the lobus anterior and posterior that 
fuse near the ventricular angle increases in frontal direction and this pushes 
the crista away from the ventricle side. A great number of fibres enter here 
the crista from the median side (fig. 28). The choroid more caudally con- 
nected to the anterior lobe, joins the crista here. The dorsal lobe of the linia 
lateralis continues in the granular layer of the cerebellar auricle, which is 
distinguished from it by much more crowded and darker coloured cells. 
Going more frontally, this granular layer broadens towards the median side, 
and the fused lobi liniae lateralis rapidly diminish in size in order to dis- 
appear soon. 

The connections of the VIIIth nerve are as follows: At the level of the 
entrance of the VIIIth nerve, the nucleus octavo-motorius is found (com- 
parable with Deiter’s nucleus in mammals), very near the ventricle (fig. 49, 
nuci. VII], m.). Although the dendrites of these large cells branch chiefly 
among the entering eighth fibres, some of these dendrites may be traced 
into the lateralis region, even among the fibres than run exactly ventrally to 
the crista. 

Of the secondary connections of the octavo-lateralis system Mauthner’s 


fibre at first is of great importance (see p. 133). The descending VIIIth root 
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which runs caudad beyond the level of the caudal end of the crista cere- 
bellaris and even reaches the calamus, will be discussed later (see p. 159). 


The bulk of the secondary fibres runs as fibrae arcuatae, though it is 


quite possible that also a few primary lateralis fibres cross in the raphe, 


as has been described by Berketracn and TELLO in teleosts, and by 


Herrick in Amblystoma. The fibrae arcuatae run either at the periphery 


of the oblongata as fibrae externae or through the fibremass of the ventral 


oblongata as fibrae internae; they cross in the raphe and then they cannot 


be traced any longer. 


The greater number forms the fasciculus longitudinalis lateralis (tr. 


uctavo-mesencephalicus or lemniscus lateralis). As in Plagiostomes (in 


contradistinction to teleosts), these tracts do not form compact bundles and 


cannot be distinguished from the many other undefined fibretracts of the 


ventral oblongata. Even the axons of the nucleus octavo-motorius do sot 


form a bundle (tr. octavo-motorius). In other fishes, especially in sharks, 
this bundle can be easily distinguished (KAPPERs, 1906). 


Glossopharyngeus. 


The IXth nerve leaves the oblongata at the caudal level of the N. late- 
ralis posterior, and ventrally to that nerve (fig. 47). From here it runs caudad 
together with the lateralis posterior along the outer side of the vagus. Though 


the sheaths of the nerves are intimately connected, the nerves themselves 


nowhere show a fusion. The ganglion of the ninth is not in the sections even 


not at the level where the jugular ganglion begins. 
The sensory root enters the brain as a large compact bundle of thin fibres 


just dorsally to the descending trigeminus. They pierce the lateral oblongata 


in median and slightly caudal direction to join the fasciculus solitarius as 
will be described on p. 154. A few thicker fibres join the spinal Vth and may 


be considered as general cutaneous fibres. 


In the Amsterdam series the motor root leaves the oblongata at one side 
with two distinct rootlets. The frontal one pierces the spinal trigeminus, the 


caudal one goes dorsally to the spinal Vth and leaves the brain at the frontal 


side and not separated from the sensory root. Also the frontal rootlet joins 


the sensory root as soon as possible outside the brain. At the other side the 


motor IXth leaves the brain with one undivided root running dorsally to 


the spinal Vth and in front of and connected with the sensory root. In the 


same way it acts in the Stockholm series at one side. At the other side the 


motor root has two distinct rootlets. The thickest one leaves the brain fron- 


tally and ventrally to the sensory root, and the other rootlet, composed of 


only a few fibres, joins the sensory root before its emergence. 


Following the motor roots inwards, they run in a dorso-medial direction 


and soon split up in separated fibres, which, either near the ventricle or 
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quite at a distance from the ventricle, sometimes at a more frontal, some- 
times at a more caudal level, turn to the median side. These fibres cross 
the caudal motor facialis nucleus and at the median side of that nucleus 
they cannot be distinguished from the facialis fibres, that run from the 
nucleus to the dorsal side of the fasc. long. post. Similar relations are known 


in most other fishes. 


Vagus. 

When the first motor vagus rootlet has left the oblongata it bends directly 
in caudal direction and continues its way at the lateral side of the oblongata 
and parallel to it. The numerous successive motor rootlets join this first one, 
as do also the sensory rootlets, and in this way the big vagus nerve is formed 
that runs caudad at the lateral side of the oblongata to about the level 
where the last motor rootlet leaves the brain. Here the nerve bends in lateral 
direction to continue its peripheral course. 

Of the jungular ganglion only a few round cells at the extreme end of 
the nerve are comprised in the sections of the Amsterdam series. We are 
not able to say whether they are unipolar or bipolar cells. 

There are 8 to 9 separate sensory Xth rootlets that enter the brain, 
piercing the spinal Vth-tract, or running dorsally to that tract. Of course 
not all these rootlets have the same thickness; some are as thick as the 
sensory IXth. The general cutaneous fibres may be clearly distinguished from 
the other fibres, these fibres are rather numerous, and about as thick as the 
motor fibres, the viscero-sensory fibres being much thinner. They join the 
descending Vth tract. The visceral fibres run through the oblongata to the 
nucleus of the fasciculus solitarius. 

The first vagus rootlets that appear in the sections when going in fronto- 
caudal direction, are motor ones, although the first sensory rootlets appear 
also pretty soon. Behind the entrance of the most caudal sensory rootlets, 
however, still numerous motor rootlets leave the brain; the distance over 
which motor rootlets leave the brain is nearly twice as long as that over which 
sensory rootlets enter. 

There are numerous separate motor rootlets, may be 40 or 50. The 
exact number is not a question of importance, as bundles that go separately 
through the oblongata may fuse just before their emergence in or outside the 
meninges; also the reserve may be the case, bundles sometimes divide in two 
or more smaller ones that leave the brain separately. The place where the 
motor rootlets leave the brain also much varies, they may do it ventrally to 
or together with or even dorsally to the sensory rootlets and the same can 
be said with regard to the spinal Vth. 

The motor rootlets after leaving the brain run in caudal direction to 


join the nerve stem, however, in each series a small bundle, present only 
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at one side, comes from the caudal direction, and runs frontally to join 
the nerve just where the latter turns away from the oblongata (Plate, fig. 1). 
In the Amsterdam series this bundle was rather misleading. Tracing it back- 
ward, we found it united with the first sensory spinal root, that has a small 
frontal and a thicker caudal rootlet. This small frontal rootlet enters the cord 
neatly at the same place where the caudal vagus bundle leaves it. 

The branchial motor nucleus is very long. Beginning at the level of the 
IXth root entrance it extends caudally far beyond the entrance of the last 
motor vagus rootlet. In the silver-series we could trace the last Xth rootlet 
for some distance backward in the oblongata. About midway between its 
entrance and what we consider to be the caudal end of the nucleus, we lost 
the bundle out of sight but up to there it did not show any inclination to 
join the nucleus. It is quite sure that the nucleus is still longer than v. p. Horst 
figures (1917), but it is difficult to state its exact caudal limit as the cells 
are here very much scattered, in many sections are not motor cells at all. 

As far as the divisions of the branchio-motor nucleus are concerned, that 
have to do with the facial, glossopharyngeal and vagal roots, the following 
may be said. 

In the description of the facialis we mentioned that the motor root runs 
backward at the dorso-median side of the fasciculus long. post. At the level 
of the IXth entrance this root is dissolved in separate fibres that turn one 
by one laterad to find their cells of origin in the branchio-motor column. The 
facialis fibres are so intimately joined by the motor [IXth fibres that a 
distinction between the facialis and the glossopharyngeus nucleus is practi- 
cally impossible, as is the case in most fishes. 

In teleosts the limit between this mixed VIIth—IXth nucleus and the Xth 
nucleus is easily established, but not so in Ceratodus. By tracing the most 


frontal vagus rootlet the frontal limit of the vagus nucleus can be located 
to some extend. But at this level there are still quite a number of VIIth—IXth 
axons lying between the fasc. long. post. and the branchio-motor column. 
This joining of VIIth and IXth rootfibres is also observed in many teleosts, 
but it does not give much difficulty there, as the fibres, which are collected 


in a bundle, can be easily traced to their mixed nucleus, that is more or less 
separated from the vagus nucleus. In Ceratodus the nuclei are not separated, 
they form one column in which all cells lie very near the ventricle. 

In selachians, Chondrostei, and Holostei, the rootfibres of the motor 
vagus go from their cells of origin in medial direction to the dorsal side of 
the fasc. long. post. Here the fibres form bundles that pierce the nucleus in 
lateral direction, running to their emergence. In Crossopterygii and teleosts 
on the contrary, the fibres go directly from the nucleus laterad, collected in 
bundles. In Ceratodus a part of the fibres seem to go first to the fasc. long. 
post. and others seem to leave the oblongata in the more direct way. We 
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have found motor cells with the axon at the lateral side and others at the 
medial side. And also by tracing the rootlets, the same result is gained: a 
part of the fibres can be seen passing the nucleus. It is especially this fact 
that makes it quite impossible to trace the limit between the VIIth—IXth 
nucleus and the Xth riucleus, or even to locate the caudal end of the former 


nucieus. 


he sensory nucleus of the facialis, glossopharyngeus, 


id agus. 


\s has been described already, the sensory facialis forms the praevagal 
fasciculus solitarius, which protrudes in the ventricle, exactly dorsally to 
the sulcus limitans (fig. 47, fasc. sol.). In its frontal part are still a few 
scattered granular cells between the fasciculus and the overlying ependyma. 
I:pendymal offshoots pierce the fasciculus in bundles, dividing it in some 
places in two or three separate bundles. Even some, otherwise typical, epen- 
lyma cells loose the contact with the ependyma and go down between the 
bundles of the fasciculus solitarius. These offshoots form a very fine network 
at the lateral side of the fasciculus, as they do also in other places of the 
oblongata. A few granular cells are scattered also between the fibres and big 
axones, possibly fibrae arcuatae internae, pierce the fasciculus or pass it at 
its ventricular side. 

I-nd branches of the VIIth appear first at the level of entrance of the 
sensory glossopharyngeus. These endbranches lie first amid the descending 
fibres of the VIIth, but later on, where the sensory IXth joins the 
fasciculus at its dorsal side, the bulk of the descending fibres is situated 


lly, and the endbranches and the granular cells lie ventrally (fig. 40). 


dorsa 
We found rootfibres coming from the ventral side that make a loop around 
the medial, dorsal and lateral side of the fasciculus, having their endings 
again at the ventral side of the fasciculus. These may be rootfibres of the 
sensory VIIth. Just in front of the first vagus root endbranches appear also 
in the dorsal part of the fasciculus solitarius, apparently belonging to the 
descending glossopharyngeus fibres. 
Also the first sensory vagus roots enter the dorsal part of the nucleus. 
without descending for a great distance. The number of 
nular cells in and around the dorsal part of the nucleus increases here. 
caudal vagus roots enter as well in the dorsal as in the ventral part of 
rey substance of the fasciculus solitarius. On the frontal level of the 
vagus the fasciculus solitarius system has the greatest dimensions in cross- 
section and forms a big swelling at the ventricular surface. From here it 
ly in caudal direction and in front of the calamus scriptorius, 


tapers gradual 
h 


ere the crista cerebellaris has disappeared, the fasciculus solitarius system 


\ 


turns dorso-laterad and covers like a rather thin cap the dorso-medial part 
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of the VIIIth nucleus (fig. 51, nucl. X. s.). The caudal end of the system 
may be better described together with the other systems that form the 
commissura infima and its nuclei. 


At its ventral side over its whole length, the sensory visceral nucleus 
is in close relation with the motor VIIth, IXth and Xth nucleus, either 
directly by dendrites of the motor root cells entering the sensory nucleus or 
by small intercalating neurones. Numerous secondary fibres leave the sensory 
nucleus in ventro-lateral direction and may be traced to a place near the 
periphery ventrally to the spinal Vth. Here a bundle of feeble myalinated 
fibres is seen increasing in frontal direction. That is all we could see in the 


cross-sections, but we feel quite sure that this bundle is the ascending 
secondary gustatory tract, the frontal endings of which have been described 
on p. 124. 


Spino-occipital nerves. 


FURBRINGER has given an subdivision of the spino-occipital nerves, con- 
sidering as a criterium whether the nerve leaves the central nervous system 
within the skull or behind it in the vertebral column. From this it is clear 


that it is impossible to make that subdivision when studying the central 
nervous system not in situ. The most frontal nerves have belonged to the 
skull already in the lowest selachians. According to FURBRINGER, they are 


the occipital nerves, the number of which is often reduced in fronto-caudal 


direction. This reduction beginning with the dorsal root, the foremost spino- 
occipital nerves mostly consist of a ventral root only. FURBRINGER dissected 
four specimens of Ceratodus i.e. eight sets of roots. He found two occipital 
nerves (y and ¢) except in one case, where three nerves (¥, y and z) were 
found. Only in three cases the last occipital nerve (z) had a dorsal root, for 
the rest the dorsal roots were limited to the spinal nerves. The root x leaves 
the brain in the frontal half of the region of the vagus roots, y and z in the 


caudal half and the spinal nerves lie always behind the vagus roots. Taking 
this as a criterium, in the Stockholm series three (x, y and <) occipital 
roots should be present at both sides, all without dorsal roots. In the 
Amsterdam series these three roots are also present at one side and they 
unite inside the skull, whereas according to FURBRINGER y and ¢ leave the 
skull separately and join outside the skull. At the other side are only two 
roots and these are undoubtedly the x and ¢ nerves, the middle root of the 
one side not being present at the other side. These two roots are cut off 
before the union, so they may unite outside the skull. Also these three or two 
nerves consist only of a ventral root. 

The first spinal nerve has also a dorsal root and its ventral root leaves 
the brain with two rootlets. The three following spinal nerves, still visible 
in the series, have only one ventral root. 
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We are much in doubt whether FURBRINGER’s subdivision is right, 
although the fact that the calamus scriptorius is situated just between the 
last occipital and the first spinal nerve in Ceratodus, as it does also in 
Acipenser, Amia, Lepidosteus, Megalops and Protopterus, may be considered 
to be in favour of FURBRINGER’s opinion. 

In the Stockholm series most of the ventral roots leave the brain or 


spinal cord with two rootlets, the frontal one of these two mostly consisting 


lat feb 
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Fig. 51. Cross-section of the oblongata slightly in front of the calamus scriptorius 


of very few fibres only (fig. 42). We counted the following number of 


fibres in the different rootlets of the two sides: 


fibres fibres. 


100 
absent 
very numerous ,, 
The nucleus lies very near the ventricle in the ventral motor column (fig. 
41, nucl. sp. occ. m.). This nucleus is continuous with the reticular nucleus of 
the oblongata and reticular cells also lie between its motor nerve cells. This 


makes it impossible to state exactly the frontal limit of the motor nucleus; the 
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more so as also the course of the axones does not help us here. They cannot be 
traced from the cell to their emergence as they go from the cell body in a 
frontal direction between the fibres of the fasc. long. post., from which very 
soon they cannot be distinguished any more. Other axones run from the cell 
body mediad near the ventricular surface and curve around the dorsal and 
medial side of Mauthner’s bundle, then they turn also in frontal direction 
and are lost out of sight between the fibres of the fasc. long. post. Following 


XS, 
lat fib Lat et WL fib 


Fig. 52. Cross-section at the level of the calamus scriptorius. 


a root from its exit inwards the fibres run partly medio-dorsally and then 
bend caudad. The last set of fibres may be those that turn around Mauthner’s 
bundle, the first one going in a more direct way to the nucleus. This frontal 
course of motor root fibres is rather exceptional. In most fishes we found 
the motor roots of the occipito-spinal nerves running in a caudal direction. 
In the spinal cord the motor cells seem to have shifted in a ventro-lateral 
direction, but this is caused by the narrowing of the central canal, the cells 
remain in the same place. 


Commissura infima and surroundings. 


A little in front of the calamus scriptorius the sensory vagus nucleus 
covers like a cap the underlying tissues (fig. 41). The extreme border of the 
oblongata, where the membranous roof is attached, is clearly everted, being 
separated by a deep fissure from the underlying part of the oblongata (fig. 
51). It is also separated from the sensory vagus nucleus by a clearly cut 
fissure. This well defined small dorso-lateral part of the oblongata contains 
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the small number of lateralis fibres, running still caudad behind the caudal 
end of the crista cerebellaris. 

Ventro-lateral of the sensory vagus nucleus a great number of descending 
octavus fibres is found, covering again the spinal Vth tract and the secondary 
gustatory tract. 

Approaching the calamus scriptorius the dorso-lateral borders, containing 
the lateralis fibres, turn upwards and medialwards and finally fuse in the 
midline (fig. 52). The lateralis fibres cross over, thus forming the most 


frontal part of the commissura infima. A similar commissural tract has been 


NUCL VISC.COM. 


SEC. 


NUCL. SD.M. 
. Cross-section with visceral commissural nucleus. 


described by HERRICK in Conger, where it terminates in the lateral funicular 
nucleus of the opposite side. We could not trace it beyond the commissure. 
Immediately behind and connected with this commissure of lateral line 
fibres, the visceral commissural nucleus appears in the sections connected 
with the sensory vagus nucleus of each side. This commissural nucleus is 
well developed in Ceratodus and protrudes at the dorsal side (fig. 53). The 
descending fibres which are still in the vagus nucleus at this level pass over 
to the impair commissural nucleus, where they end. There are many crossing 
fibres, constituting a visceral commissura infima, but it is difficult to decide 
whether these are root- or secondary fibres. In caudal direction the nucleus 
decreases in size and gains a somewhat more ventral position (fig. 54). 
The fibres that leave this commissural nucleus run along the ventricular 
wall in ventral direction. We could trace most of them into the ventro-medial 
part of the cord, where they may bend in frontal or caudal direction. It is 
quite improbable that they cross the raphe as we never could trace them 
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so far and there are only a very few crossing fibres at this level. Some of 
the secondary fibres deviate from the ventricular wall in the lateral part of 
the spinal cord. These may join the secondary vagus tract that is situated 
here near the periphery. When we trace this tract in caudal direction, it 
gradually gains a more dorsal situation following the spinal Vth tract at 
its ventral side (fig. 52, 53, tr. gust. sec.). At the same time it diminishes in 
size and disappears finally about the caudal end of the visceral commissural 
nucleus. By this fact as also by its frontal ending this tract, consisting 


nucl.visc.com. inf 
/ nucl. 
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Fig. 54. Cross-section at the caudal level of the commissura infima. 
furthermore chiefly of unmedullated fibres, and containing apparently 
descending and ascending fibres, clearly proves to be the tractus gustatorius 
descendens and ascendens of HERRICK. 

The octavus fibres that run caudad at the ventro-lateral side of the 
sensory vagus nucleus retain this position until they reach their nucleus. This 
nucieus is found in the sections already in front of the calamus scriptorius 
(fig. 51, lat. et VIII. fib.). The cells belonging to it are for the greater part 
of the granular type, and are situated at its ventricular side, though a few 
cells have shifted between the octavus fibres. The axons of these cells do 
not decussate in the commissura infima but run in ventral direction as fibrae 
arcuatae. This octavus nucleus extends in caudal direction about as far as 
the visceral commissural nucleus and separates the spinal Vth nucleus from 
the midline (fig. 54, nucl. VIII). 

The nucleus of the descending trigeminus that is not to be separated from 
the somatic sensory column of the spinal cord, is situated partly in front of the 
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calamus scriptorius but for the greater part behind it (fig. 54, mucl. V. desc.). 
Protruding outward and covering the spinal Vth tract a patch of grey sub- 
stance is seen, consisting only of dendrites. Here and there it is connected 
with another network of dendrites that lies in the centre of the tract. The 
cells lie closely packed at the ventricular side of the nucleus. Some of these 
cells send their axons in medial, others in lateral direction. The latter may 
run to the midbrain as this has been described in other fishes (tractus spino- 
mesencephalicus). The fibres that run in medial direction form a large bundle 
that behind the visceral commissural nucleus runs caudad exactly near the 
raphe (fig. 55). Only a few of them seem to cross. 

VAN VALKENBURG describes in fishes a dorsal part of the trigeminus 
descendens corresponding with the rami mandibularis and maxillaris and a 
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Fig. 55. Cross-section of the spinal cord, slightly caudal to the commissura infima. 


ventral part corresponding with the ramus ophthalmicus. The dorsal part has 
its endings in front of the entrance of the spinal nerves, whereas the ventral 
part is intimately connected with the endings of these nerves. Though we 


could not study the peripheral relations in Ceratodus, the internal relations 


show similar conditions. As has been said before, the grey matter, chiefly 
consisting of dendrites, appears in the centre of the descending tract. Follow- 
ing the sections in caudal direction the fibres at the dorso-medial side of the 
grey matter disappear at first and the secondary descending tract near the 
raphe takes their place. The dorsal roots of the spinal nerves have their 
entrance at the lateral side of this grey substance and are intimatedly con- 
nected with the latero-ventral part of the descending trigeminus, in such a 


way that a separation is impossible. 
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ABBREVIATIONS. 


a, b, c..., in fig. 10 see text. 

aur. cer., auriculus cerebelli. 

ax., axon. 

B. b., limit of the bulbus olfactorius. 

B. olf., bulbus olfactorius. 

Br., brachium conjunctivum. 

B. v., bulbar ventricle. 

cal. scripl., calamus scriptorius. 

c. ¢., central canal. 

cd., dorsal column of the mesencephalon. 
ch., optic chiasma, 

ch. b., chiasma bed. 

cl, lateral column of the mesencephalon. 
c.m., medial column of the mesencephalon. 
com. ant., commissura anterior. 

gl. hab., commissura habenularum. 
‘om. hab., commissura habenularum. 
“om. interb., 


com, 


commissura interbulbaris. 
‘om. ist., commissura isthmi., 
‘om. pall. post., commissura pallii posterior. 
‘om, p., commissura posterior. 
‘om. post., commissura posterior. 
“om, t., commissura tecti diencephali. 
p., commissura posterior. 
cer., crista cerebellaris. 
sh. M. bdl., common sheath of Mauth- 
ner’s bundle. 
c. v., ventral column of the mesencephalon. 
dec. ant, tub?, decussatio anterior tuberis? 
dec. gl. ist., decussatio ganglii isthmi. 
dec. tect. ped, sup., decussatio tecto-pedun- 
cularis superior. 
dec, tect. tub. int., decussatio tecto-tuber- 
cularis internus. 


dec. th. h. p. c., decussatio thalamo-hypo- 


thalamicus et peduncularis cruciatus. 
dec. tr. opt., decussatio tractus optici. 
dec. tr. tect. bulb., decussatio tractus tecto- 
bulbaris. 
dec. tr. th. p., decussatio tractus thalamo- 
peduncularis, 
dec, t. th. h. c. 
thalamicus et hypothalamicus cruciatus 


a., decussatio tractus tecto- 


pars anterior. 


dec. t. th. h. p. c., decussatio tractus tecto- 
thalamicus et hypothalamicus cruciatus 
pars posterior, 

dendr., dendrite. 

Ep., epiphysis. 

ep. f., epithelial fold. 

ep. fib., ependymal fibres. 

ext. s., exterior sulcus. 

fasc, sol., fasciculus solitarius. 

f. 1, fovea isthmi, 

f. ist. Br., fibres from the ganglion isthmi 
to the brachium conjunctivum. 

f. limb., fovea limbica. 

f. 1. p., fasciculus longitudinalis posterior. 

f. m., foramen monroi. 

fov. limb., fovea limbica. 

f. sol., fasciculus solitarius. 

gen., geniculatum. 

gl. hab., ganglion habenulae. 

gl. interp., ganglion interpedunculare. 

gl. ist., ganglion isthmi. 

glom., glomeruli olfactorii. 

gl. term, ext., external terminalis ganglion. 

gl. term. int., internal terminalis ganglion. 

g. p., general pallium. 

gr. Ll, granular layer. 

gr. m., granular mass. 

h. X., hindmost X-nerve. 

Hab., habenula. 

h. 1., hippocampal Icbe. 

hy. d., hypothalamus dorsalis. 

Hyp., hypophysis. 

hy. v., hypothalamus ventralis. 

lat. dendr., lateral dendrite. 

lat. et VIIT fib., lateralis and octavus fibres. 

lat. fib., lateralis fibres. 

l. ch. p., lateral choroid plexus. 

lemn. lat., lemniscus lateralis. 

ling., “lingula interolfactoria”. 

lob. lin. lat. ant., 
anterior, 

lob. lin. lat. post., 
posterior. 


lobus liniae lateralis 


lebus liniae lateralis 


mam., nucleus mammillaris. 
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b., Meynert’s bundle. 

Mauthner’s bundle. 

c., Mauthner’s cell. 

, median cerebellar ridge. 


dendr., medial dendrite. 


ed 
fib., Mauthner’s fibre. 

molecular layer. 

/II., nucleus of the oculomotorius nerve. 

4 


nervus trigeminus. 


, nucleus of the trochlearis nerve. 
m., nervus trigeminus motorius, 
mes., mesencephalic V nucleus. 
s., nucleus V sensorius. 

II, IX, X. s., common sensory nucleus 


of VII, IX, X nerves. 


nucleus of the commissura poste- 


mot., nucleus V motorius. 

] 


com., 
rior. 
dors. thal., nucleus dorsalis thalami. 
, nucleus dorsalis thalami. 
f. 1. p., nucleus fasciculi longitudinalis 
posterioris. 

s., nucleus intermedius septi. 

, nucleus intercalaris thalami. 

neryus lateralis anterior 


pars 


dorsalis. 

lat. ant. p. dors., nervus lateralis anterior 
pars dorsalis. 

lat. < p. 
rior pars ventralis. 
lat post., 


a. v., nervus lateralis anterior pars 


ventr., nervus lateralis ante- 


nervus lateralis posterior. 


ventralis. 
l. p., nervus lateralis posterior. 
l. s., nucleus lateralis septi. 
mam., Corpus mammillare. 
m. s., nucleus medialis septi. 

nervus olfactorius. 

|, nucleus olfactorius lateralis. 
preopt 
ce llularis. 

opt. d., 


m., nucleus preopticus magno- 
nucleus preopticus pars dor- 
nucleus preopticus pars in- 
nucleus preopticus pars su- 
nucleus preopticus pars ven- 


tralis. 


r., nucleus ruber. 


s. mam., nucleus supramammillaris. 
sp. m., nervus spinalis motorius. 

Sp. oce., nervus spino-occipitalis, 
Sp. 
term., nervus terminalis. 
term. ant., nervus terminalis anterior. 


s., nervus spinalis sensorius. 


term. post., nervus terminalis posterior. 
tub. p., nucleus tuberculi posterioris. 
v. th., nucleus ventralis thalami. 
nucl., nucleus. 
nucl. oculomotorius nucleus. 
nucl. IV., trochlearis nucleus. 
V’. desc., nucleus of the descending 
trigeminus. 
nucl. V. m., 


nucl. 


nucleus of the motor trigemi- 


nus. 


nucl. V. s. nucleus of the sensory tri- 


geminus, 
nucl. VIT., 1X., X. s., 


sory facialis, glossopharyngeus and va- 


nucleus of the sen- 


gus. 
nucl. VII. m. ant., anterior nucleus of the 
motor facialis. 
nucl, VII. m., posterior nucleus of the mo- 
tor facialis. 
nucl. VIII., nucleus of the auditory nerve. 
nucl. VIIT. m., Deiter’s nucleus. 
nucl. X. m., nucleus of the motor vagus. 
nucl. X. s., nucleus of the sensory vagus. 
nucl. gust. sec., nucleus gustatorius secun- 
darius. 
nucl. lin. lat. ant. = lob. lin. lat. 


nucl. Ll. cer., nucleus lateralis cerebelli. 


ant, 


nucl. sp. m., nucleus spinalis motorius. 


nucl. sp. occ. m., nucleus spino-occipitalis 
motorius. 

Sp. S., 
(posterior horn). 

nucl. ventr. cer., nucleus ventralis cerebelli. 


nucl. nucleus spinalis sensorius 


nucl. visc., visceral nucleus, 

nucl. visc, com. inf., nucleus visceralis com- 
missurae infimae. 

n. v. th., 

o. f. a., oblong fibre amount. 


nucleus ventralis thalami. 


o. inf., oliva inferior. 
Par., paraphysis. 

P. c., Purkinje cells. 

p. L, pyriform lobe. 

R., raphe. 

rec. lL, recessus lateralis. 
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rec. mam., recessus mammillaris, 

rec. preopt., recessus preopticus. 

ret. c., reticular cell, 

s. d. m., sulcus diencephalicus medius. 

s. d. v., sulcus diencephalicus ventralis. 

sh. M. fib., sheath of Mauthner’s fibre, 

5. hyp., sulcus hypothalamicus, 

s. 1, sulcus limitans. 

s. 1—a., sulcus between lobus and auricle. 

s. lat., sulcus lateralis. 

s. lim., sulcus limitans. 

s. lL. p. Ll, sulcus limitans pallii lateralis. 

sp., spinal nerve. 

Sp. occ., spino-occipital nerve. 

5S. preopt., sulcus preopticus. 

s. s., sulcus septalis. 

s. s. hab., sulcus subhabenularis. 

str, med., stria medullaris. 

Tect., tectum opticum. 

cort. tegm., tractus cortico-tegmentalis 
complex. 

tr. gust, ant., tractus gustatorius anterior. 

tr, gust. asc., tractus gustatorius ascendens. 

tr. gust. sec., tractus gustatorius secunda- 
rius, 

tr. hab, tub., tractus habenulo-tubercularis. 

tr. ip. bulb., tractus interpedunculo-bulbaris. 

tr. ist. bulb., tractus isthmo-bulbaris. 

tr. olf., tractus olfactorius. 

tr. olf, lat., tractus olfactorius lateralis. 

tr. olf. lat. hab., tractus olfactorius lateralis 
habenulae. 

tr. olf. med., tractus olfactorius medialis. 

tr, opt., tractus opticus. 

tr. opt. ax., tractus opticus axialis. 

tr. opt. b., tractus opticus basalis. 

tr. preopt. h. r., tractus preoptico-hypo- 
thalamicus rectus. 

tr. preopt. lL, tractus preoptico-lateralis. 

tr. preopt. 1. t., tractus preoptico-longitudi- 
nalis tectalis. 


tr. preopt. t., tractus preoptico-tubercularis, 

tr. s. hyp., tractus septo-hypothalamicus. 

tr. sp. cer., tractus spino-cerebellaris, 

tr. str. hyp. r. c., tractus strio-hypothalami- 
cus rectus et cruciatus. 

tr. tae,, tractus taeniae. 

tr. t. + com. pall. p., tractus taeniae + 
commissura pallii posterior. 

tr. tect. bulb., tractus tecto-bulbaris. 

tr. tect. bulb. rect., tractus tecto-bulbaris 
rectus. 

tr. th. h. r., tractus thalamo-hypothalamicus 
rectus. 

tr. th. p. c., tractus thalamo-postchiasmati- 
cus. 

tr. trig. cer., tractus trigemino-cerebellaris. 

tub, olf. ant., tuberculum olfactorium ante- 
rius. 

tub. olf. post., 
posterius. 

tub. p., tuberculum posterius. 

tub. post., tuberculum posterius. 

ventr. dendr., ventral dendrite. 


tuberculum  olfactorium 


v. tr., velum transversum. 

IT., nervyus opticus. 

nervus oculomotorius. 

IV., nervus trochlearis. 

IV. fib., trochlear fibres. 

V., nervus trigeminus. 

V. desc., descending trigeminal tract. 

V. mes., mesencephalic trigeminal tract. 

VI., nervus abducens. 

VIT. m., nervus facialis motorius. 

VII. s., nervus facialis sensorius. 

VIIT., nervus acusticus. 

VIII. fib., acusticus fibres. 

IX., nervus glossopharyngeus. 

IX. m., nervus glossopharyngeus motorius. 

X., nervus vagus. 

X, m. $., nervus vagus motorius et senso- 
rius. 
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THE SENSORY RECEPTORS AND THE 
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I. INTRODUCTION. 


In 1y21, I experimented with a variety of chemical and physical stimuli 
on a number of cladohepatic nudibranchs: Hermissenda crassicornis (I-scu- 
SCHOLTZ 1831), syn., H. opalescens (COOPER 1862, 1863), Dendronotus gigan- 
teus (O’DONOGHUE), and Melibe leonina (GOULD), in order to determine the 


* Reported in part before the American Society of Zodlogists at Cincinnatti, Ohio, 
December 28, 1923. 

* From the Marine Biological Laboratory, Woods Hole, Massachusetts, and Contri- 
bution from the Zoological Laboratory of the University of Illinois, No. 257. 

* All the drawings were made by the aid of camera lucida. Figures 1 and 2, 
with the low power of Bausch and Lomb compound microscope; the rest, with an 
“ABM” Leitz research microscope. Figures 3—8, 11—17, high-power; figures 9—1IO, 
18—23, oil immersion. 

F. W. A. = Flemming’s fixative without acetic acid; 
S., L. G. = Safranin, Light Green; 
G. Ch., S., L. G. = Gold Chloride, Safranin, Light Green. 


Acta Zoologica 1925. Bd V7. 


> 
4 
wis 
i 
. . . . . . . . . . . I 
: 
; 
i 
ALR : 
: 


H. P. KJJERSCHOW AGERSBORG 


exact function of the dorsal tentacles, the so-called rhinophoria. During this 
study, I found incidentally that the oral tentacles are more 
sensitive to certain food stimuli than the dorsal ten- 


tacles or rhinophores (AGERSBORG 1922a). The most interesting 


results were obtained by using broth of various animals, e.g. of jelly fish, 
sea urchins’ gonads, etc., and oils. Emulsions prepared from raw jelly fish 
and from sea urchin gonads were also used. The reaction was positive for 
all of these, but more so for the cooled broth. Applying the emulsion or 
broth with a pipette to the dorsal tentacles of Hermissenda, the organism 
turns around apparently in search for the stimulus. Applying the stimulus 
in front, Hermissenda makes progressive movements toward the stimulus and 
nips at the pipette and works the oral apparatus continuously. When broth 
of the sea urchins’ gonads is applied to the top of the head or to the dorsal 
tentacles, the response is not definite, the organism seems to be confused; 
but when the same amount of broth is liberated a short distance (5 mm.) 
in front of the animal, it moves toward the diffusing food and starts working 
the oral apparatus, sucking in the mixture. Applying broth to the back of 
the body, the organism turns around as if searching for the stimulus. The 
reaction for broth of sea urchin gonads is twice as strong as that for jelly 
fish broth. The response was from a gentle to a very active positive reaction, 
and the most effective stimulus was the broth of the sea urchin. The oral ten- 
tacles showed a most definite positive reaction toward the stimulus. Touching 
the tentacles on the left or right side, I could lead the animal at will from 
one side to the other. The organism always turned, after a short 
interval of time, toward that side on which the ten- 
tacle was stimulated. This was equally definite, when using a piece 
of solid food which the animal eats readily, e.g., gonads of sea urchin or 
sea cucumber. Reaction toward “distance stimuli” were less definite than 
toward contact stimuli. Are receptors for distance stimuli present’ Judging 
by the mode of response, receptors for contact stimuli must be present. 
Contact receptors seem to be present all over the body, perhaps also chaemo- 
receptors, but the latter are specialized in the oral tentacles as they seem 
to be used in discriminating between foods. These specialized chaemo- 
receptors of the oral tentacles, therefore, may be gustatory in function, 
because the animal may be led about from side to side in the dish by merely 
being touched on the oral tentacles by food on which the organism feeds 
readily. No such results are obtained by treating the dorsal tentacles, the 
so-called rhinophores, in the same way. The head, in general, seems to be 
most sensitive to stimuli, tactile or otherwise. When food stimuli are applied 
to the head, the animal turns in various directions in search for them. The 
dorsal tentacles do not respond to “distance stimuli’; their response to a 


food stimulus is similar to that given to a tactile stimulus, e.g., a clean glass 
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rod. Hermissenda, apparently, does not have the ability to locate solid foods, 
but seems to discover the presence of food accidentally. It is apparent that 
the animal can taste food in solution with most parts of its external sur- 
face and particularly that of the head and the oral tentacles; but seemingly 
the organism is incapable scenting food. The experimental data do not indicate 
that the dorsal tentacles are used for this purpose. Hungry animals were 
repeatedly found close by food (cir. 1 cm.) they readily ate when the same 
food was placed so as to touch the lips. In fact, the animals would then make 
a swift nip for such food with the jaws. If an animal, which had not fed for 
twelve hours, was at rest next to food it ate most readily, it would immediately 
become active by being touched on the oral tentacles by the food and then 
begin to crawl about. If it came upon food, feeding started at once. Touching 
the animal gently on other parts of the body did not result in active moving 
about. This may show that the chaemoreceptors, as stated above, are better 
organized in the oral tentacles, than elsewhere on the body. During forced 
movements, the animal moved practically in a straight line (in a circle in 
the finger-bowl), but it bent the head, now and then, and was constantly 
lashing the oral tentacles as if it were feeling its way (AGERSBORG 19224). 

Hermissenda responds to tactile stimuli applied to any part of the body. 
The dorsal tentacles give the most effective response to a tactile stimulus, 
such as the end of a glass rod. The head and dorsal tentacles are most 
sensitive to acids; but of the two, the latter are more sensitive to acids and 
salts in solution, the tips giving the most effective response. The oral ten- 
tacles are almost as sensitive to stimuli as are the dorsal tentacles, but, in 
addition to a general response of this nature, the oral tentacles also have a 
selective function, in fact, when they are stimulated by some palatable food, 
the animal may be made to move in the direction of the stimulus; if the 
animal responds negatively, the appliance of the stimulus in front of a pro- 
gressively moving animal may bring it to a halt; the direction of its move- 
ments may be changed also. There is practically 100 per cent. difference in 
response between the oral and the dorsal tentacles of Hermissenda if the 
gonads of Cucumaria japonica Semper is used as a stimulus. (Vide table 
p. 443, AGERSBORG 1922a). The oral tentacles have the power 
of discrimination between certain substances such as 
foods and odorous oils, while the dorsaltentacles lack 
this discriminating power for the same substances. It 
may hardly be consistent to discriminate between olfactory (distance) and 
gustatory (contact) receptors in this case; the awareness of food in solution, 
placed a short distance in front of the animal, may be caused by the same 
receptors that operate when the same stimulus is applied to the oral tentacles 
directly. When the source of stimulus is placed away from the oral tentacles, 
it reaches them in a more dilute state than when applied on them directly. 
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The response, therefore, in the first case, is less than in the second case. 
The response seems to vary in proportion to the concentration of the stimulus. 
The receptors, therefore, must be of one kind, i.e., gustatory. 

from the foregoing, it is seen that the dorsal and oral tentacles, of 
Hermissenda crassicornis (syn. opalescens), are different physiologically. 
Therefore, one may expect them to be different morphologically also. In 
point of fact, they are different in size and in their location. The oral ten- 
tacles are a little less than twice the length of the dorsal tentacles. The 
former are smooth and their anterior quarters are white. The latter are 


supplied with a series of prominent annulations; like the oral tentacles, they 


are white as the tips. When the animal moves, the oral tentacles exhibit a 


lashing movement; the dorsal tentacles are kept motionless, only retracting, 


now and then. 


Il. STRUCTURE OF THE ORAL TENTACLES. 


The oral tentacles of Hermissenda crassicornis are hollow cones, the 
cavities of which communicate with the perivisceral cavity. Like the latter, 
they have no lining of their own. The tentacles are covered externally by 
a single layer of columnar epithelium which, in life, is ciliated. Around the 
tentacular cavity are eight nerve columns which are extensions of the ten- 
tacular nerve that arises from the anterior region of the brain. The columns 
converge distally to the tentacular cavity and pass in one cord to the tip 
of the tentacle. Here and there lateral cords branch off from the nerve 
columns and pass to the periphery of the conic tentacular structure where 
they end in fine fibres on the epithelium (Figs. 1, Jat.n, 23). Between the 
nerve columns and the epithelial covering are a number of longitudinal muscle 
cells and between them, fine connective tissue cells, the fibres of which 
anastomose in the general matrix. Upon the contraction of the muscle fibres, 
the tentacle is thrown into a series of corrugations on the outside, while on 
the inside (of the tentacular cavity) there are no wrinkles. These differences 
in corrugation between the internal and external surfaces of the tentacles 
are due to the absence or presence of a lining or covering. Around the 
entire periphery, immediately below the epidermis, are gland-like bodies that 
communicate with the external surface by means of a single or branched, 
duct-like, extension that ends in a single or a series of crypts (Figs. 17, cr, 


22). 
1. Tentacular nerve. 


The longitudinal nerve cords and their lateral branches are ganglionated. 
That is, individual cells (Figs. 3—11, gn) occur scattered throughout the 
cords. From these cells, fibrillae pass into the general complexity of the 
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nerves (Fig. 10, nf) which arise in the brain. But the cells which occur at 
various levels of the nerve cords (Figs. 3, gn, 10, nf) add volume to the 
cords so that they practically maintain their volume from the proximal to 
the distal portions of the tentacle, even though the cords send off occasional 


>) 


Fig. 1. Cross section on an oral tentacle of Hermissenda crassicornis. Killed in F. W. A., 
and stained with Heidenhain’s iron haematoxylin and Orange G. Ep, tentacular epi- 
dermis; /at.n, lateral nerve which passes at right angle from the longitudinal (/nc) nerve 
cord to the epidermis where it ends in taste-glands (tg); tc, tentacular cavity which 
stands in communication with the perivisceral cavity. X 153 (or 138 mm. of drawing 
= .84 mm. of the original object). [Drawing reduced */; of the original.] 
branches to the periphery of the tentacle. Usually the ganglionic cells are 
small and separated from one another; but sometimes they are rather large 
and two may occur together (Fig. 3, gn). The fibrillar bundles are seemingly 
subdivided (Figs. 6, 8, 11) into smaller ones. The fibrillae seem to arise in 
the nuclear vicinity of the cell. The fibrillae pass from the cell-body on 
opposite sides. The cells are, therefore, bipolar. At either side of the nucleus, 
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nearly always, is found a reticular body (Figs. 12—16, rb), the presence of 
which may be demonstrated by the gold chloride method. Sometimes this 


body breaks up into smaller parts which are found within the basal portion 
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Fig. 2 
longitudinal nerve cords; tc, 


i 


Longitudinal section of oral tentacle. Ep, epithelium; mf, muscle fibres; Inc, 
tentacular cavity: tg, taste glands. S., L. G. Magnification 


as the foregoing. 


of the fibres (Figs. 14, 15, a-2, a-3, rb). The neuro-fibrillae end both in the 
epithelium and in the sub-epithelial gland-like bodies which lie immediately 


below (Figs. 20, nuf, 23). The reticular body is black. 
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2. Tentacular epidermis. 


The outermost cover of the tentacles consists of a single layer of ciliated, 
columnar epithelium. Cilia are protoplasmic projections which in life are 
either vibratile or non-vibratile, and which are frequently arranged in parallel 
rows on the surface of a cell, and are anchored in the cytoplasm by basal 
bodies (basal granules, desmochondria) from which they continue as linear 
granular rods that may converge upon the nucleus in the form of a cone 
or pass parallel beyond the nucleus to the basement membrane. The cilia, 
however, of the opisthobranchs, except that of the foot, are different from 
typical cilia. 


3. New type of cilia. 


Cilia are characteristic features of epithelial tissue. There are at least 
five kinds of cilia: 

Type I. Simple motor cilia. In typical ciliated epithelium and 
in holotrichous and some heterotrichous and peritrichous ciliates, cilia are 
vibratile in life and motor in function. They are easily preserved in formal- 
dehyde, alchohol, picro-formol-acetic-, chromo-osmic-acetic- and other fixa- 
tives. They are characterized further by the presence of one or two basal 
bodies (desmochondria) which in side-view, of a longitudinal section of a 
cell, give the effect of a striated border. Good examples of this type of cilia 
are found on the inner surface of the mantle, on the palps, and branchiae 
of Jamellibranchs (KELLOGG 1892, 1910, 1915); on the foot of prosobranchs 
(COPELAND I91Q, 1922); on opisthobranchs (AGERSBORG 1921, 1922, 19224, 
1923, 1923a); and on the entoderm of the intestine of nudibranchs and 
aquatic pulmonates (AGERSBORG 1923 ¢, 1924). Regarding the metazoa, this 
type of cilia, according to PARKER (1916, 1918), is not under nervous 
influence. 

Type Il. Fused motor cilia. In the second type, the cilia are 
fused and motor in function. Illustrations of this kind may be seen amongst 
certain heterotrichous and hypotrichous ciliates, in which cilia have fused 
into membraneiles and cirrhi. 

Type III. Semi-motile cilia. Certain large cilia of the gills of 
lamellibranchs are represented by the third type. They are nearly non-motile 
(KELLOGG 1892, 1910, I9I5). 

Type IV. Non-motile cilia. A fourth type is that found in the 
intestine of certain nematodes (GrROUD 1922, HETHERINGTON 1923) in which 
the cilia are non-motile. They are easily preserved in fixatives. To this type 
may be added the cilia of the intestine of the adult frog (Rana esculenta). 

Type V. Sensory cilia. In the fifth type, the cilia are also vibratile, 
but the mechanism which operates the vibrations may be of a nature different 
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Fig. 3. Semi-transverse section of a longitudinal nerve cord showing the fibrillar nature 
of the cord and its division into fibres and fibrillae (nf). Note the two cells (gm). 
S. L. G. X 634. — Fig. 4. The same as the foregoing. Gn, ganglion cell; mf, muscle 
fibres: nf, nerve fibres. The small area represent a nerve fibre; the dots, fibrillae. 
S. L. G. X 634. — Figs. 5—6. Successive sections of the same cord showing fibrillae 
(nuf), fibres (nf), and ganglia (gn) within the cord. S., L. G. X 634. — Fig. 7. Cross 
section of a longitudinal nerve cord with exits of nerves (n) from the fibre bundles 
in the nerve cord (nf); gn, ganglion; nuf, neuro-fibrillae. S.. L. G. X 634. — 
Fig. & Cross section of nerve cord with a darkly staining nerve cell (gn) at the side 
of, and a part of the nerve; nf, neuro-fibrillae or fibril-bundle area. S., L. G. X 634. — 
Fig. 9. Large nerve cell from a longitudinal nerve cord (same as in Fig. 10); bg, black 
granules; chr, chromatin; nu, nucleus with two nucleoli. G. Ch, S. L. G. X 1039. — 
Fig. 10, Peripheral nerve cell of a longitudinal nerve cord. Note the black granules 
(bg) in the cytoplasm on both sides of the nucleus (nu); chr; chromatin granules; 
nf, neuro-fibrillae. X 1039. — Fig. 11, Lateral nerve from a longitudinal nerve cord; 
gn, peripheral nerve cell; nf, neuro-fibrillae. S., L. G. X 634. 
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Figs. 12—16, Serial sections of radiating nerve cells surrounding the tentacular cavity 
and anastemosing with fibres from the longitudinal nerve cords and lateral nerves. 
(13—15, a—a; 12—15, b—b, serial.) Note the reticular body (rb) in the nuclear vicinity 
(nu); nf, nerve fibrils. G. Ch., S., L. G. & 634. — Fig. 17. From a cross section of a 
tentacle to show the relation of the taste glands to the epithelium; bg, basal granulas; 
bm, basement membrane; cr, ends of taste glands in the epithelium. (the gland-like bodies 
or taste glands actually pass to the outside; in this drawing they are cut so as to 
appear ending in the epithelium before they reach the surface; sg, taste glands or 
sub-epithelial gland-like bodies; t.c, tactile cilia. S., L. G. & 634. 
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from that of the first type, because the activity of the first type is constant 
while that of the second type is sposmodic. That is, ciliary action is of 


periodic function so far as the motility is concerned. These cilia are not so 


uniformly distributed as the first type; they occur in tufts (Figs. 17, 20, t.c). 


Figs. 18—20, Sections of the epidermis of an oral tentacle, to show the structure and 

relation of the sensory receptors; bh, basal bodies; bg, basal granules; bm, basement 

membrane; n.c, nerve connective; nuf, neuro-fibrillae; t.c, tactile cilia; tcr, tactile cilia 

retracted; tac.r, taste receptor, destained so that its fibrillar condition can be seen; tas.r, 

taste receptors, not showing the neuro-fibrillar condition as in (tac.r), but a granular 

(glandular) nature. Note the reticular nature of the tactile cells with the free cilia (t.c) 
and neuro-connective (n.c) below the epithelium. G. Ch. S., L. G. X 698.6. 


The chemical composition of type V is different from that of type I, in that 
the fifth type is either very brittle and easily breaks off, or is dissolved in 
the fixative, or retracted into the cell (Fig. 10, tcr). If these cilia are retracted 
into the cell, they may not be chemically different from type I, however. 
Very good illustrations of this type of cilia are found on the epidermis, 
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other than the foot, of opisthobranchs. For example, in Olea hansineénsis 
Agersborg, the entire animal is covered with vibratile cilia, but only the 


cilia of the foot are preserved (at least in situ) by Flemming’s fixative and 


formaldehyde (AGERSBORG 1923 a). The cilia of the ciliated grooves of the 


gymnosomatous pteropods Clione kin- 


caidi <Agersborg, and Trichocyclus 


hansineénsis Agersborg, may not al- 


ways be seen in the living animal. 


When their motility ceases, they may 
be retracted or applied closely against 
the surface of the groove, for they 
cannot be seen. This stands in strong 


contrast to the behavior of the cilia of 
the foot which are always vibrating. 
The cilia which in life cover the oral 


tentacles of Hermissenda crassicornis 
belong to this fifth type. While the 
cilia, of the ciliated grooves of Clione 
kincaidi and Trichocyclus hansineénsis, 


may aid the organisms in their pro- 


gressive movements (vide AGERSBORG 
1923) they are, nevertheless, not 


necessarily motor per se in function as 


in type I. 


4. Tactile and gustatory receptors. 


Amongst the ciliated areas of the 


tentacular epithelium of H. crassi- 
cornis (Figs. 17—20), may be seen 


also the external openings of the sub- 
epithelial gland-like bodies (Figs. 17, 
cr, 19—22, tas.r). These gland-like 


bodies (Figs. 1, 2, tg, 17—23, tas.r) 

, : P Fig. 21. Large lateral nerve ending in taste 
are undoubtedly the organs for taste glands below the basement membrane (bm) 
reception by which this nudibranch of the oral tentacular epithelium. Nf, nerve 


discriminates between useful and less “res: meuro-fibrillae in the taste 
glands; tas.gl, taste glands below the base- 


useful objects of food. The ciliated ment membrane; tas.r, taste receptor in the 
epithelium. G. Ch., S., L. G. X 608.6. 


areas are  neuro-tactile projections 
(Figs. 17—10, t.c, ter) of the tactile receptors (Figs. 18—20). The tactile 
receptors are closely innervated with the taste receptors (Figs. 2I—23, tas.r) 
and frequently overlap considerably (Figs. 21, 22). But they may be dis- 
cernible in the epithelium (Figs. 18—20, tac.r, tas.r). 
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The basement membrane is not well marked (Figs. 1, 2, 17—23, bm), 


although it can be seen in certain places. The neuro-fibrillae pass through 


it and into the epithelium where they end in the tactile receptors (Fig. 18, 
n.c). Sometimes, the taste receptors (Fig. 20, tas.r) are remarkably fibrillated 


Sub-epithelial taste glands showing a highly neural innervation. Bg, basal gra- 

10chondria) of the epithelium; bm, basement membrane; tas.g/l, taste glands; 

te receptors, G. Ch., S., L. G. & 608.6. — Fig. 23. Large nerve just below and 

t to the basement membrane of the tentacular epithelium. The nerve is a portion 

lateral nerve; from it pass taste glands and tactile receptors into the epithelium. 

hasement membrane; ftas.gl, taste glands. (The figure is in inverted relation to 
figure 22.) G. Ch, S., L. G. & 608.6. 

and may show the extensive neuro-innervation which is frequently obstructed 

by the presence of darkly staining granules that give them the appearance 

of glands (Figs. 1, 2, tg, 17, sg, 20—23, tas.r). These pass through the base- 

ment membrane very conspicuously and differ from the tactile cells (Figs. 


18—20) which end proximally in a fine nerve string (n.c). 


12 


: 
176 
4235 
LEE, 
) 
: 
) 
& 
bm 2D 7 23 
: 


179 
THE ORAL TENTACLES OF THE NUDIBRANCHIATE MOLLUSK 


The basal granules of the epithelium are quite independent of the ciliary 
tufts of the tactile cells (Figs. 17—20, t.c). The fact that the cilia of the 
tactile cells are independent of the basal granules of the epithelium (Figs. 18, 
bb, 19, tcr) strengthens the view that they are of a different order than the 
locomotive cilia of ectoderm and entoderm surfaces (KELLOGG 1915; CoPE- 
LAND I919, 1922; AGERSBORG 1922, 1923, 1923c, 1924). In figure 18, the 
basal granules of the tactile cell (bb) may be seen slightly below the proximal 
row of the basal granules of the ectoderm proper (bg). The basal granules 
of the tactile cells may be designated basal bodies to distinguish them from 
the desmochondria of the epithelium. 

The tactile cells consist of a spindle-shaped body which is anchored 
basally by a nerve fibre to a lateral nerve below the basement membrane of 
the epidermis. The distal end of a tactile cell ends in cilia which aggregate 
in tufts on the surface of the tentacles. These cilia are, of course, independent 
of the epithelium which covers the tentacles. The tactile cell itself is highly 
reticular in nature with basophil bodies in the meshes (Figs. 18—20). The 
nucleus may be seen at the base and a little to one side (Fig. 18). 

The relation of the nerves to the epithelium is very striking. For the 
most part, the lateral nerves seem to pass directly to the taste receptors 
(Figs. 21I—23, tas.r); i.e., the nerves are actually transformed into the gusta- 
tory receptors (Figs. 20—23, tas.r). The nerves of the tactile cells seem to 
come from the branches of the lateral nerves; they are given off separately 
from the neuro-gustatory receptors (Figs. 18—-20, n.c). 

The muscle fibres of the oral tentacles are distinctly fibrillar, but the 
fibrillae are not striated. 

The tentacular matrix is composed of neuro-musculo- and sustentatious 
cell-fibres which branch and anastomose with one another (Fig. 1). Nerve 
cells freely surround the tentacular cavity. All the nerves and the nerve cells 
in the tentacular matrix are naked. The tentacular nerve before entering the 
tentacle is supplied by a fine nucleated sheath, but this practically disappears 
in the tentacle. Large nerve cells are placed, however, at times peripherally 
(Fig. 10) and give the appearance of a cover to the nerve at those places. 

5. Discussion. 

An organism like the sea-anemone Metridium with a diffuse nervous 
system exhibits evidence of a certain degree of specialization of this system 
(PARKER 1917). That is, judging from its mode of response to different 
stimuli, there may be ground for the belief that this organism has independent 
receptors and transmission tracts. The experimental work of COPELAND 
(1918) on the snails Alectrion obsoleta Say, and Busycon canaliculatum 
Linnaeus, seems to bring out quite conclusively that these snails have localized 
areas for the senses of taste and smell. And vet, in some instances, it seems 
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that what it designated as olfactory sense may be interpreted gustatory as 
well. If, however, the conclusion derived by PARKER and STABLER (1913) 
is correct, viz., that the difference between taste and smell is a quantitative 
one, i.€., taste is inoperative except when the source is very near at hand, 
usually in the mouth, whereas smell may be active when the source is far 
distant, then CopELAND’s work is substantiated. The nudibranch H. crassi- 
cornis seems to conform to this. That is, this nudibranch reacts differently 
to various stimuli (Agersborg 1922a). It tastes when the stimulus is in 
contact with that part of the surface which has the specialized taste receptors. 
It possesses a gustatory sense; i.e., special gustatory sense receptors which 
are stimulated upon contact with the stimulus. H. crassicornis is unable to 
find its food although hungry, and with the food only cir. 5 mm. from its 
mouth. Olfactory sense, therefore, in this case, is negative. 

The sense of taste in H. crassicornis is located in large nerve endings 
which pass into the epithelium of the oral tentacles. In the epithelium, and 
below it, the gustatory nerves become so augmented that they give the 
appearance of glands. There seem to be no separate olfactory receptors save 
these gland-like bodies which I have designated gustatory in function. To 
disentangle the complex interrelations of the nerve-fibres which serve the 
functions of adjustment of internal and external relations; to trace each 
functional system of fibres from its receptive apparatus to the centre of 
correlation, and to trace the courses taken by the outgoing impulses 
from these correlation centres to the effectors, remain to be done. I am 
inclined to think that adjustors, related to gustatory function, are situated 
in the very complex receptor-organ (Figs. 20, tac.r, tas.r, 21, tas.r, tas.gl, 


22, tas.r, tas.gl). 
Ill. SUMMARY. 


1. Since the previous paper on Hermissenda (AGERSBORG 1922a) went 
to press, O'DONOGHUE (1922) has shown that the specific name crassicornis 
of EscuscHoLtz (1831) has priority over opalescens of CoopPER (1863). 

2. The oral tentacles of H. crassicornis contain two highly developed 
sense receptors: a) Ciliated neuro-reticular cells each of which is anchored 
in the epidermis, by a small nerve; the neuro-reticular network extends to 
the surface of the epithelium where it is differentiated into vibratile cilia. 
These cilia are either retracted during the process of fixation, or they are 
dissolved, or broken off in the fixatives. They are at least much more abundant 
m living than in preserved specimens. b) Gustatory receptors which are 
highly innervated with neuro-fibrillae from the lateral nerves. The lateral 
nerves are transformed at their ends just below and adjacent to the epidermis 
into taste receptors that are highly innervated with neuro-fibrillae and filled 


with granules that give them the appearance of small glands. 
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I. EINLEITUNG. 


Die Veranlassung dazu, das schon mehrmals beschriebene periphere und 
zentrale Nervensystem des Tentakels der Pulmonaten einer erneuten Unter- 
suchung zu unterwerfen, liegt in dem von mir gefundenen und in der Rubrik 
angedeuteten Zusammenhang, welcher zwischen dem Nervensystem des Ten- 
takels und denjenigen Teilen des Gehirns existiert, welche von DE NaBIAs 
(1894), Smipt (1900), HALLER (1913) und KuNze (1916 und 1921) als 


Acta Zoologica 1925. Bd V1. 
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homolog mit den Globuli (Corpora pedunculata) der Arthropoden betrachtet 
worden sind. 

Nachdem Dvujarpin (1850) die Corpora pedunculata (die pilzhut- 
formigen Korper) der Insekten als das Organ des Verstandes erklart hatte, 
fand diese Theorie bald einen grossen Anklang — und in dem Eifer, gleich- 
artige ,,I[ntelligenzspharen” unter den wtbrigen Evertebraten zu entdecken, 
wurden mehrere falsche Homologien aufgestellt. Ein Kennzeichen der Cor- 
pora pedunculata ist die Struktur der Ganglienzellen, welche ,,die Stiele” der 
Korper bilden. Sie sind gewohnlich, aber nicht immer (THOMPSON, 1913), 
sehr klein, chromatinreich und plasmaarm. Solche Zellen finden sich jedoch, 
wie zuerst in ausfuhrlicher Weise von VIALLANES (1893) hervorgehoben 


worden ist, auch in den optischen und olfaktorischen Gebieten des zentralen 


Nervensystems. Es ist dann leicht méglich, bei einer oberflachlichen Unter- 
suchung die verschiedenen kleinzelligen Zentren des Gehirns zu verwechseln, 
und dies ist auch tatsachlich mehrmals vorgekommen. 

Eine Reihe von Forschern (Drert 1876, BERGER 1878, KRIEGER 1880 
und Betue 1897 und 1898) meinten in den mit kleinen chromatinreichen 
Zellen ausgerusteten Antennalganglien der Crustaceen das Gegenstiick der 
Corpora pedunculata der Insekten gefunden zu haben. Die fehlerhafte 
Homologisierung wurde von HoLMGREN (1916) korrigiert. Spater habe 
ich (1924) in einer Untersuchung des Crustaceengehirns mittelst der 
Golgi-Methode das Vorhandensein von wirklichen Globuli auch bei den Deca- 
poden nachgewiesen. Diese Globuli sind bei den meisten Decapoden zusammen 
mit den Sehganglien in die Augenstiele eingertickt, aber bei mehreren Ano- 
muren sind sie von mir in der bei anderen Arthropoden gewohnlichen Lage 
innerhalb der Hauptmasse des Protocerebrums angetroffen worden. Schon 
BELLONCI (1881) schlug vor, die Medulla terminalis des Lobus opticus der 
Crustaceen oder wenigstens den unteren Teil derselben mit den Corpora 
pedunculata zu homologisieren. Dies wurde aber nur von VIALLANES (1887) 
anerkannt und die spateren Forscher schliessen sich den Ansichten DIEtTLs an. 

In meiner 1919 gedruckten Schrift habe ich gezeigt, dass HALLER (1912) 
die Sehganglien von Epeira mit den vorderen Globuli und die vorderen 
lateralen Spitzen des Zentralkorpers mit den hinteren Globuli der Insekten 
unrichtig homologisiert hat, und dies gerade weil die Sehganglien und der 
Zentralkorper von Efeira mit globuliartigen Zellen versehen sind. Aus den- 
selben Ursachen und auf Grund der Glomerulistruktur der fraglichen Gebiete 
hat Rap (1902) die Sehganglien von Epeira als Riechzentren erklart (Fig. 5, 
Taf. 5, Rap). Zuletzt habe ich in Hatters Schrift iiber ,,die Intelligenz- 
spharen des Molluskengehirns” (1913) eine grosse und in anderen Hinsichten 
verdienstvolle Arbeit gefunden, welche die stufenweise Entfaltung der ’’Cor- 
pora pedunculata” der Mollusken in Details beschreibt und welche Arbeit, 
soweit sie die Homologisierung zwischen dem fraglichen Gehirnteil der Mol- 
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lusken und den Globuli der Arthropoden betrifft, ich als auf ganz ungeniigende 
Tatsachen gegriindet erklaren muss. Nach meiner Meinung sind die so- 
genannten Globuli des Molluskengehirns nichts anderes als ein sensibles 
Zentrum des Gehirns, das unzweifelhaft mit dem Riech- und Fiihlsinn des 
Tentakels in intimem Zusammenhang steht und dessen ungewohnliche Ent- 
wicklung bei den Pulmonaten mit der ungewohnlich hohen Entwicklung der 
sinnesorgantragenden Tentakeln verknipft ist. 

Bevor ich aber auf die Homologiefrage eingehe, wiinsche ich das Nerven- 
system des Tentakels zu beschreiben. Ich bin namlich so gliicklich gewesen, 
ziemlich gute Praparate sowohl von dem peripheren, als auch von dem 
zentralen Nervensystem des Tentakels zu erhalten, und da ich ausserdem das 
Gehirn untersucht habe, bin ich in der Lage, eine jedoch gewiss nicht ganz 
luckenlose Darstellung der Leitungsbahnen des Tentakels geben zu kénnen, 
von den Sinnesnervenzellen des Epithels der Tentakelspitze durch das Ten- 
takelganglion bis zu den Endstatten der sensiblen Fasern in dem Procerebrum 
des Gehirns. 


Il. MATERIAL UND METHODE. 


Die vorliegende Arbeit wurde wahrend des Jahres 1923 ausgefihrt. Die 
Tiere, welche Gegenstand meiner Untersuchungen gewesen sind, sind Helix 
pomatia und Helix hortensis. Zum Vergleich habe ich auch Schnittserien von 
Limax agrestis und Littorina littorea angefertigt. Die untersuchten Pulmonaten 
(Helix und Limax) wiesen in der Morphologie und Histologie der von 
mir untersuchten Teile des Nervensystems keine prinzipiellen Verschieden- 
heiten auf. 

Von all den genannten Arten habe ich Schnittserien durch die Fihler 
und das Gehirn gemacht und nach Fixierung in Bourns oder FLEMMINGs 
Gemisch sie mit Eisen-Hamatoxylin und Eosin gefarbt. Die beiden Helix- 
Arten habe ich ausserdem mit der Golgi-Methode behandelt. Dabei ver- 
wendete ich zuerst die Formalin-Bichromat-Methode von Kopscu und spater 
mit weit besserem Erfolg die Osmium-Bichromat-Methode von Cajav. Bei 
dem Praparieren wurden die Fihler an der Basis rasch abgeschnitten, aber 
da auch das plotzlichste Abschneiden nur einen halb eingestulpten Fuhler 


liefert, wird man bei dieser Behandlung die Mehrzahi der Fihler teilweise 
eingestilpt erhalten. Bei Verfertigung der Golgi-Praparate kann dies Ver- 


halten aber vorteilhaft sein, weil die besonders sensible Haut an der Spitze 
des Tentakels sich hierbei einstiilpt und dabei auch ziemlich frei von Nieder- 
schlagsbildungen wird, wahrend sie jedoch gleichzeitig die Silberfarbung gut 
aufnimmt. Um die Einstiilpung zu verhuten haben aber FLEMMING (1870) 
und Samassa (1894) die Fithler nach dem Abschneiden in verdtinnte Chrom- 
saure oder 2—4 prozentiges Kaliumbichromat geworfen, wobei die meisten 
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Fiihler sich wieder ausstiilpten. Die Gehirne der Helix-Arten wurden frei- 
prapariert, wobei ich bei dem Toten der Tiere das von KUKENTHAL erwahnte 
Einiegen derselben in heisses Wasser anwendete. Dabei strecken sich die Tiere 


ziemlich gut aus und lassen sich leicht aus der Schale herausdrehen. 


Ill. DIE ANATOMIE DES TENTAKELS VON HELIX. 


Fiir feinere Details verweise ich auf die Arbeiten von FLEMMING (1870) 
und Simrotu (1876). Die folgende Beschreibung der groberen Anatomie 
entlehne ich der Schrift von SAMASSA (1894): 

Der Filer stellt einen einstilpbaren Schlauch dar, bei dessen Offnen 
zunachst nur der Rickziehmuskel des Tentakels zu sehen ist. Dieser wird 
bald nach seinem Abgang vom Columellarmuskel hohl und nimmt den Fuhler- 
nerv und den von demselben abgehenden Opticus auf. Unter der Spitze des 
Fiihlers geht der Fiihlernerv in das Fiihlerganglion uber, das zusammen- 
gepresst birnférmig ist und mit seiner Breitseite in der Frontalebene liegt. 
Am Ganglion kann man eine obere Partie unterscheiden” (sieh meine Figur 2, 
Op!), ,die das oberste Drittel des Ganglions umfasst und aus dem sechs 
kurze, fingerférmige Fortsatze zum Epithel gehen; der Ausdruck Nerv ist 
hier nicht angebracht, da sich in diesen Fortsatzen sowohl Ganglienzellen 
als auch im Centrum Punktsubstanz befindet, die erst nahe under dem Epithel 
aufhort. Von dieser oberen Partie ist der untere Teil des Ganglions (Up) 
durch eine leichte Einkerbung geschieden, die an Flachenpraparaten leicht 
zu sehen ist; der untere Teil verjiingt sich allmahlich und geht in den Fuhler- 
nervy tuber. Dorsal vom Ganglion liegt das Auge und dorsal von diesem 
befestigt sich die Hauptmasse des Ritickziehmuskels — — —”’ 

Zu dieser Beschreibung will ich nur noch hinzufiigen, dass nach KUNZE 
(1921) der Opticus nicht ein Zweig des Tentacularis ist und dass ich die 
friher unbekannte Innervation des Tentakelmuskels gefunden habe. Der 
Muskel erhalt namlich seine motorischen Nervenfasern durch zwei ziemlich 
kraftige, lateral gelegene Verzweigungen der oberen Partie des Tentakel- 
ganglions (Mn, Fig. 2) und wenigstens einen kleineren Ast, der ventral 
vom Ganglion abgeht. Diese Innervation wird unten naher besprochen. 


IV. DAS NERVENSYSTEM DES TENTAKELS. 


A. Die Sinnesrnervenzellen der Haut. 


An Eosin-Hamatoxylin-Praparaten ist leicht zu sehen, dass die Haut 
des Fihlers von Helix an dem vorderen Endknopf in einer anderen 


Weise als weiter nach hinten gebaut ist. Die dunkel gefarbten Kerne liegen 
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dichter beisammen und die Cuticula ist ein wenig dicker als gewohnlich. 
Die Muskelschicht der Haut, welche an anderen Stellen aus Langsbiindeln 
und schrag und rings ziehenden Fasern besteht, ist bis auf einige wenige 
Iasern reduziert, was besonders an eingestilpten Fihlern zutage tritt. Die 
Haut des Endknopfes verharrt namlich auch nach einer gewaltsamen Ein- 
stulpung, bei welcher die Haut dieser Gegend in eine Falte gebogen wird, 
ganz eben wie an einem lebendig gestreckten Fiihler, wahrend die Haut des 


proximalen Teils des Fihlers sich in warzenartige Erhebungen zusammen- 


zieht. Gegen das genannte eigenartig gebaute Epithel ziehen die stets feiner 
verzweigten Auslaufer der oberen Partie des Tentakelganglions, bis die 
feinsten Neuropilemziige zwischen den Zellen eines dichten subepithelialen 
Sinneszellenpolsters verschwinden. Die Kerne dieser Zellen sind klein und 
chromatinreich und farben sich gut mit Hamatoxylin, was auch die Ganglien- 
zellen des ganzen Tentakelganglions tun. Es sind einige mittelst der Golgi- 
Methode geschwarzte Sinneszellen dieser Schicht, welche als die Neurone 
I—y, 11 und 12, Fig. 1, und 1—3, Fig. 2, abgebildet sind. 

Sinnesnervenzellen und intraepitheliale Nervenfasern in der Haut ver- 
schiedener Gastropoden sind friiher von FLEMMING (1870, 1884), SIMROTH 
(1876), Epincer (1877), HALLER (1884), Rerzius (1892, 1900), SAMASSA 
(1894), Paravicint (1898), Haver (1899a), (1899, I90I, 1902), 
VeRATTI (1900) und GaLatr MosEeLLa (1916) beschrieben. StmrotuH gibt 
ausserdem (1909) in Bronns Klassen und Ordnungen des Tierreichs (III. 
Band, Mollusca, 105.—108. Lieferung, P. 221) eine gute Ubersicht der bis 
1909 erschienenen Literatur dieses Gebietes und einen Vergleich der Resul- 
tate, auf welche ich fur nahere Details verweise. Einige der wichtigsten 
der genannten Arbeiten und die, welche zugleich die Sinnesnervenzellen des 
lentakels der Pulmonaten bertihren, sind die von Retrzius (1892), SAMASSA 
(1894) und VERATTI (1900). 

Retzius, der mit den Limaciden sich beschaftigt hat, bestatigt die Be- 
funde von FLEMMING, dass in den Tentakeln der Landschnecken wirkliche 
Sinnesnervenzellen vorkommen, die oft bipolar sind und dann eine dickere 
Faser in das Epithel und eine feinere in einen Auslaufer der oberen Partie 
des Tentakelganglions hineinsenden (1—g9 11, 12, Fig. 1; 1—3, Fig. 2). 

SAMASSA (wie auch FLEMMING und Retzius) bildet mehrere Ubergange 
zwischen Sinneszellen von der typischen bipolaren Form zu der unipolaren ab. 
Solche Zellen sind auch von mir gefunden (1—6, 11, Fig. 1). Da diese von 
mir gefundenen Zellen somit keine neuen Entdeckungen sind, bilde ich sie 
nur ab, weil ich die Beobachtung gemacht habe, dass die unipolaren Sinnes- 
nervenzellen (4—6, Fig. 1) stets in der nachsten Nahe der Verzweigungen 
der oberen Partie des Tentakelganglions gelegen sind, wahrend die typisch 
bipolaren am meisten in dem Epithel oder ein wenig unter demselben liegen 
(7, 8, 12, Fig. 1). Die unipolaren Sinnesnervenzellen bilden in dieser Weise 


13. A. 1925. 


hy 
: 
: 


BERTIL HANSTROM 


einen Ubergang nach den ebenfalls unipolaren Ganglienzellen des Tentakel- 


ganglions (10, 13, Fig. 1). Die gegenseitige Lage der unipolaren und bipolaren 


Sinneszellen wird in der Figur 1 veranschaulicht, wobei naturlich zu_be- 
merken ist, dass ich freilich nicht alle die abgebildeten Zellen in demselben 
Praparate gefunden habe, sondern dass sie, moglichst genau nach der Natur 
gezeichnet, in derselben Figur reproduziert werden. 

Veratti (1900) und Haver (1809 a) haben gezeigt, dass in der Korper- 
haut von Limax Sinnesnervenzellen existieren, die mehrere Sinnesfortsatze 
tragen. Eine gleichartige Zelle (9, Fig. 1) mit verzweigtem Sinnesfortsatz 
habe auch ich in der Haut des Fihlers von Helix gefunden. Auch SAMASSA 
(1894) bildet eine derartige Zelle ab. Aber Verattr fand noch mehr — er 
sah, dass einer der peripheren Fortsatze zuweilen freie intraepitheliale Ver- 
asteljungen bildete. VERATTi und Fortuyn (1920) betrachten solche Zellen 
als eine Zwischenstufe zwischen einer gewOhnlichen Sinnesnervenzelle und 
einer sensiblen Ganglienzelle mit frei im Epithel verastelten Fortsatzen. 

Auch in der Haut der Tentakelspitze fand Verarri eine bipolare Sinnes- 
nervenzelle mit einem sich zwischen den Epithelzellen verastelnden peripheren 
Fortsatze. Ich habe solche intraepitheliale Verastelungen mehrmals entdeckt 
(Fig. 1B), aber nur selten in Verbindung mit ihren Zellkorpern. Betreffs 
der Verzweigungsweise habe ich zuweilen gefunden, dass die Aufteilung der 
Faser schon unter der Haut vor sich geht und dass die Fibrillen sich bis 
nach der Cuticula hinauf strecken, wo ein Netzwerk von subcutt?- 
cularen Fibrillen wahrgenommen werden kann (Fig. 
1B). Die von Retzius (1892), VeERATTI (1900) und Smipt (1902) abgebil- 
leten intraepithelialen Nervenfasern scheinen immer zwischen den Epithel- 


zellen und niemals an ihrer Oberflache zu enden. 


B. Das Tentakelganglion. 
a. Feine Fasern. 


Wie schon gesagt ist, strecken sich die Fortsatze des Tentakelganglions 
bis unter das Epithel hinauf (13, Fig. 1). Es ist unmoglich zu sagen, wo die 
Sinnesnervenzellschicht endet und die Ganglienzellschicht beginnt. Weiter 
nach unten in der Hauptmasse der oberen Partie des Ganglions (Op, Fig. 2) 
wird das Neuropilem von nur einer einzelligen Ganglienzellschicht bekleidet. 
Dies ist auch meistens der Fall in der unteren Partie des Ganglions (Up, 
Fig. 2) — nur an der Grenze der beiden Partien befindet sich hier eine 
mehrzellige Schicht. 

Was die FEndungsweise der zentralen Fortsatze der Sinnesnervenzellen 
betrifft, gibt Rerzius (1892) an, dass sie innerhalb des Neuropilems gegen 


die obere Partie des Ganglions ziehen. Nach seiner Abbildung 1, Tafel IV, 
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zu urteilen scheint er zu meinen, dass auch einige Fasern durch das Ganglion 
hindurchgingen, um in den Tentakelnerv hineinzuziehen. Betreffs dieser Frage 
schreibt SAMAssA: ,,Meine eignen Beobachtungen des centralen Fortsatzes 
ergeben, dass derselbe, immer baumformig verzweigt, entweder in den Fort- 
satzen oder im oberen Teil des Ganglions endigt; die Verzweigungen sind 
meist varicods und enden in kleinen Auftreibungen (Endknopfchen).” 

Ich kann der Beschreibung SAmassas beistimmen, auch wenn er spater 
schreibt, dass die Entfernung von der Zelle, in der der Fortsatz sich teilt, 
grossen Schwankungen unter- 


worfen ist. Dies wird in den Fi- 12 + 


guren I (9, I1, 12) und 2 (1—3) 
erlautert. Besonders wiinsche ich 
hervorzuheben, dass ich keine 
Endigungen der Sinnesnerven- 
zellen in der unteren Partie des 
Ganglions gefunden habe und gar 
keine Andeutungen von einem 
Hinubertreten von zentralen Sin- 
nesnervenfasern in den Tentakel- 
nervy. 
SAMASSA ist der einzige For- 
scher, der einige Mitteilungen ' 
iiber die Ganglienzellen und Lei- 
tungsbahnen des Tentakelgang- _ C. 
lions gibt. Rerzrus (1892) und Fig. 1. A. I—9, II und 12 = Sinnesnervenzellen 
in der Haut von Helix pomatia; 10 und 13 
Havet (18 99a) bilden zwar Ganglienzellen in dem Tentakelganglion; Ep 
Epithel; Kr = Kristalle der Moosfasern; Np 


: _ Neuropilem der oberen Partie des Tentakelgang- 
genauen Beschreibungen der Lei- lions. B. Intraepitheliale Nervenfasern in der 


einige Zellen ab, geben aber keine 


Haut von Helix pomatia, Cu = Cuticula; Ez = 

Epithelzellen. C. Multipolare Zelle aus dem Ten- 
SAMASSA machte die Beob- takelganglion von Helix pomatia, wahrscheinlich 

achtung, dass sich die Korper der Neurogliazelle, 


Ganglienzellen nur selten schwarzten. Er erhielt alles in allem nur finf 
geschwarzte Zellen. Ich bin ein wenig glicklicher gewesen, und die von mir 
gefundenen Neurone sind in der Figur 2 abgebildet. 

Von den fiinf Ganglienzellen SAMAssAs waren drei multipolar, eine bi- 
polar und nur eine monopolar. Ich kann das Vorhandensein von diesen drei 
Zellentypen bestatigen, aber nach meiner Erfahrung sind die unipolaren weit 
zahlreicher als die anderen beiden Typen. Ausserdem hat das einzige von mir 
gefundene multipolare Neuron (Fig. 1C) auf mich den Eindruck einer 
Neurogliazelle gemacht. Die Gestalt der von mir in der Figur 1 C abgebildeten 
Zelle stimmt ubrigens gut mit den von SAMAsSA in seiner Figur 24 reprodu- 
zierten Zellen wherein. Jedenfalls ist das Verbreitungsgebiet der Fasern von 
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diesem Zellentypus so sehr begrenzt, dass sie fiir die Kenntnis der Leitungs- 
bahnen nur ein geringes Interesse darbietet. 

Die bipolare Ganglienzelle, welche Samassa abgebildet hat, stimmt gut 
mit einer von mir im obern Teil des Ganglions gefundenen Zelle wherein 
(7, Fig. 2). Die Verastelung der beiden Zellen scheint auch sehr begrenzt 
zu sein. 

Nach meinen Befunden sind somit die unipolaren Neurone die gewohn- 
lichst vorkommenden und die einzigen, welche langere Bahnen innerhalb und 
ausserhalb des Ganglions bilden. Dies schliesst nicht aus, dass die unipolaren 
Zellen auch eine lokale Verbreitung ihrer Auslaufer besitzen konnen. Neurone 
dieser Art sind 6, Fig. 2, und wahrscheinlich auch 10, Fig. 1 A. Beide sind 
im obern Teil des Ganglions gelegen, aber ich habe gleichartige Zellen auch 
in der untern Partie gefunden. 

Im obern Teil des Ganglions liegen die Neurone 4, 5 und 8, Fig. 2, welche 
simtlich Verzweigungen sowohl in ihrem eignen Teil als auch im untern Teil 
des Ganglions besitzen. Von derselben Art, aber mit dem Zellkorper in der 
untern Partie gelegen, ist 9, Fig. 2. Die genannten beiden Zellentypen, welche 
nicht friiher in ihrer ganzen Lange bekannt waren, vermitteln deutlich 
die Uberfithrung von Fihl- und Riechreizen von den Endbaumchen der 
Sinnesnervenzellen (1-—3, Fig. 2) nach der untern Partie des Tentakel- 
ganglions. SAMASSA hat wahrscheiniich sowohl den Anfang (in seinen 
Figuren 20 und 21) als auch das Ende (Fig. 9, 10, 14 und 15) dieser 
Neurone gesehen. 

Die Weiterfuhrung der Reize nach dem Gehirn wird deutlich von 
Ganglienzellen von einem solchen Aussehen wie 10, 11, Fig. 2, verrichtet. 
Sie besitzen mehrere Verzweigungen in der untern Partie des Ganglions 
und eine lange Faser, welche in den Tentakelnerv hineinzieht. 

Alle die bisher beschriebenen Neurone des Tentakelganglions (4—11, 
Fig. 2) besitzen sehr charakteristische, ausserordentlich feine Fasern, welche 
zusammen das homogene und dichte Aussehen des Neuropilems an eosin- 
gefarbten Praparaten bedingen. 

Aber die soeben beschriebenen Fasern sind nicht die einzigen feinen 
Fasern, welche an dem Aufbau des Tentakelganglions teilnehmen. Ich habe 
einige Fasern gefunden (11, 12, Fig. 2), die vom Gehirn durch den Tentakel- 
nery in das Tentakelganglion hineindringen, um sich darin baumformig zu 
veristeln. Diese Fasern will ich spater im Zusammenhang mit den von mir 
im Gehirn gefundenen Neuronen naher beschreiben. 

Zuletzt will ich eine Bemerkung tiber die sogenannten ,,Moosfasern” des 


Tentakelganglions einschalten. Retzius (1892) hat die Aufmerksamkeit auf 


das Vorkommen von einer Art von Fasern gelenkt, die von dem Typus der 


in der Kleinhirnrinde der Saugetiere vorkommenden Moosfasern sind. Das 


Charakteristische dieser Fasern besteht darin, dass sich an denselben mehrere 
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nadelférmige Kristalle von Silberchromat finden. In Ubereinstimmung mit 
SAMASSA habe ich diese Fasern vorziglich in den Auslaufern der oberen 
Partie des Ganglions gefunden. Haver (1899 a) hat die Moosfasern in Ver- 
bindung mit unipolaren Gang- 

lienzellen gefunden, eine Ent- 

deckung, welche ich bestatigen 

kann (10, Fig. 1). 


b. Grobe Fasern. Die 
Innervation des Ten- 
takelmuskels. 


Ausser den jetzt beschrie- 
benen feinen Fasern des Ten- 
takelganglions habe ich in Uber- 
einstimmung mit SAMASSA auch 
grobere Fasern darin gefun- 
den. SAMAssa beschreibt sie in 
folgender Weise: ,,Es sind dies 


Fasern, welche aus dem Ten- 
takelnerven kommen, den un- 


tern Teil des Ganglions durch- 


setzen, ohne Zweige abzugeben 
und sich dann im obern Teil 
des Ganglions gabeln, wobei 
jeder Zweig in einen Fortsatz 
aufsteigt. — — — doch halte 
ich ftr  wahrscheinlich, 


dass dies (die Endigung) in ! 


Form von Endbaumchen  ge- 15 13 


Erp 

Fig. 2. Schematische Abbildung der Tentakel- 
spitze von Helix pomatia, 1—22 Neurone und Fa- 
von mir vielmals beobachtet — _sern des Tentakelganglions. Au = gangliose Aus- 
laufer der obern Partie, Of, des Ganglions; Ep 
= Epithel; M = Retraktormuskel des Tentakels; 
der Golgi-Methode und ziehen Mn = Muskelnerven; Up = untere Partie des 
Ganglions. 


schieht.”’ 
Diese groben Fasern sind 


sie farben sich sehr gut mit 


als eine deutliche Fasergruppe 
an der ventralen Seite des Ganglions (wenn wir die Seite des Tentakels, 
welche das Auge tragt, als die dorsale bezeichnen). Sie konnen weit nach 
unten in den Tentakelnerven verfolgt und durch die ganze untere Partie des 
Ganglions als ein deutliches Bundel wahrgenommen werden (13—15, Fig. 2). 
An der Grenze zwischen den beiden Teilen des Ganglions angelangt teilt 
sich das Bundel in wenigstens drei Biundelchen, von welchen zwei an 
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den Lateralseiten ziehende ‘die gréssten sind. Die drei 


undelchen 


treten dannals kleine Nerven (Mn, Fig. 2) inden Retrac- 


tormuskel ( 
ihre motori 


} 


M, Fig. 2 


schen 


vom 


Tentakelnerven 


Tentakels tber, welcher somit 


aus: 


Lilt, aber erst nachdem diese Fasern die ganze untere 


Partie des Tentakelganglions durchlaufen haben. Dies 


scheint zuerst mOglicherweise nicht so sonderbar zu sein, aber die genauere 


Kenntnis der Innervation des Retractormuskels von dem Tentakel der Pul- 


monaten ist bisher nicht bekannt gewesen, 


und 


die 


Tatsache, 


dass diese 


Innervation am obern Ende des Muskels stattfindet, und dies durch Fasern, 


welche mit 
stenen (13, 


Bedeutung. 


den sensiblen Fasern des Tentakelganglions in intimer Beziehung 


14, 21, 22, Fig. 2) hat sicherlich auch eine wichtige physiologische 


Die meisten Autoren nehmen allerdings ohne weiteres an, dass der 


Nervus 


tentacularis 


den ganzen 


Tentakel und 


somit 


auch 


den Tentakel- 


muskel innerviert, obgleich niemand die nach dem Muskel ziehenden Bundel 


beobachtet hat. 
HALLER (1913) 


Retractormuskel 


So machen es z. B. 
und BanG (1916). Der letzter 
einen Seitennerven de 


e 


schreibt 


zWar, 


BorHMIG (1883), DE (1894), 


dass der 


s Tentacularis empfangt, aber da 


er keine nahere Beschreibung und keine Abbildung des Nervs gibt und da 


zugleich keiner der Alteren Autoren, welche meistens viel genauere Angaben 


iiber die Nerven geliefert haben (DE Napias 1894, MEISENHEIMER IQI2, 


HALLER 1912, SCHMALZ 1914) ihn gesehen hat, kann diese Beobachtung kaum 


richtig sein. Ich habe selbst vergebens nach einem proximal vom Tentakel- 


ganglion abgehenden Seitennerv des Tentacularis gesucht. Auch SAMASSA 


konnte weder bei makroskopischer Priparation noch an Schnittserien irgend- 
5 


welche nach 


dem 


Muskel ziehende 


Faserbundel 


finden. 


Da 


er ausserdem 


in der Literatur keine Angaben der feineren Innervation zu entdecken im- 


stande war und eine besondere Art von Sinneszellen am peripheren Ende 


des Riickziehmuskels zu finden glaubte, nahm er 


Zellen 


.motorische 


Sinneszellen” 


seien, welche 


den 


Muskel 


an, dass die genannten 


innervierten. 


Fortuyn (1920) referiert die Entdeckung Samassas in folgender Weise: 


_Eine ganz besondere Innervation soll nach Samassa der Tentakelmuskel 


haben. Am peripheren Ende dieses Muskels entdeckte er multipolare Zellen, 


welche wohl nervéser Art sein miissen, denn sie senden einen starken, un- 


verzweigten Fortsatz zur K6rperoberflache und manche andere verzweigte 


zwischen die Muskelfasern. SAMASSA zieht den Schluss, dass, weil eine andere 


Innervation des Muskels unbekannt ist, diese Zellen motorische Sinneszellen 


sind. welche den Reiz durch ihre zentralen Fortsatze unmittelbar zum Muskel 


leiten. Da hatte man also eine Leitungsbahn, welche nur aus einer einzigen 


Zelle bestande. 


— Diese Zellen bilden nach Samassa die primitivste 


10 


Form eines Nervensystems. — — — Ich bin damit einverstanden, glaube aber, 
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dass jedem eine Bestatigung eines so ausserordentlich merkwiirdigen Ver- 
haltnisses willkommen sein wird.” 

Ich kann leider nicht die gewiinschte Bestatigung liefern, da ich keine 
Bildungen in dem Tentakel gefunden habe, welche den ,,motorischen Sinnes- 
zellen” yon SAMAsSA entsprechen kénnen. Und nach meiner Entdeckung der 
motorischen Nerven (Mn, Fig. 2) des Tentakelganglions muss wohl die ganze 
Theorie uber das genannte primitive Nervensystem aufgegeben werden. 

Die Anordnung der fraglichen motorischen Faserbiindel wird am deut- 
lichsten an gut gefarbten, ja sogar zu viel gefarbten Golgi-Praparaten 
wahrgenommen, wo die dicken Fasern ein scharf ausgepragtes Buindel 
bilden. Ich hatte aber die Nerven schon an gewohnlichen Praparaten 
gesehen. Sie gehen, wie die Figur 2 zeigt, von den untersten Teilen der obern 
Partie des Tentakelganglions ab und sind nicht so breit wie die obern Aus- 
laufer derselben. Von diesen konnen sie ausserdem dadurch leicht unter- 
schieden werden, dass die Muskelnerven mit keinen Ganglienzellen aus- 
gerustet sind und dass sie sich beinahe sogleich, nur nach einem kurzen Lauf 
seitwarts und nach unten, in den Rickziehmuskel senken. Hier angelangt, 
teilen sich die zwei grésseren Nerven in einen vordern und einen hintern 
Ast, welche spater immer mehr verzweigt in den Muskel nach unten ziehen. 
Die Nervenbiindel in dem Muskel sind an gewohnlichen Praparaten leicht 
zu beobachten und an Golgi-Praparaten kann man mit Silber impragnierte 
Fasern weit nach unten verfolgen (16—2o, Tig. 2). 

Ich schrieb soeben, dass wahrscheinlich eine besondere physiologische 
Bedeutung dieser besonderen Innervationsweise des Tentakelmuskels zu- 
kame. Ich dachte dabei an gewisse Seitenverzweigungen der genannten moto- 
rischen Fasern, welche ich gesehen habe. Sie sind in der Figur 2 (13, 14, 21, 
22) abgebildet. Samassa, der keine Verzweigungen der groben Fasern in der 
untern Partie des Ganglions sah und die Muskelnerven (Mn, Fig. 2) nicht 
kannte, blieb die Funktion dieser groben Fasern unerklarlich. Ich glaube 
aber, dass die von ihm beschriebenen groben Fasern, welche sich in den 
Auslaufern der obern Partie verzweigten, meinen Fasern 21 und 22 ent- 
sprechen. Weiter halte ich fiir wahrscheinlich, dass diese Verastelungen im 
Dienste der augenblicklichen reflektorischen Riickziehung des Tentakels 
stehen, die um so mehr erstaunenswert ist, als sic bei einem Tier vor sich 
geht, welches gerade wegen seiner langsamen Bewegungen bekannt ist. Die 
Neuronenkette 2—8—14 in der Figur 2 (schematisch in der Figur 9: 
Sn—i1—5) macht eine viel kurzere Bahn fur die Reizleitung aus, als wenn 
der Reiz zuerst das ganze Tentakelganglion und den Tentakelnery durch- 
laufen mtisste, um nach einem motorischen Zentrum des Gehirns zu gelangen 
und danach durch eine proximal gelegene Verzweigung desselben Nervs den 
Riickziehmuskel zu erreichen. Und da auch die groben Fasern, welche in den 
Auslaufern der oberen Partie des Tentakelganglions gefunden sind (21, 22, 
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Fig. 2), Verzweigungen der motorischen Fasern sind, obgleich weder 
SaMaAssa noch ich die Endbaumchen der Fasern hier sicher feststellen 
konnten, wurde eine direkte Uberfiihrung des Reizes von den Sinnesnerven- 
zellen nach den motorischen Fasern moéglich sein. Dies wurde eine aus nur 
zwei Neuronen (1—-21, Fig. 2; Sn,—5, Fig. 9) zusammengesetzte Neuronen- 
kette bedeuten und einen sehr kurzen Weg der Reizleitung darstellen, welcher 
zwar nicht so kurz ware wie die ,motorischen Sinneszellen” von SAMASSA. 

Meine Auffassung von der Bedeutung der in dem Tentakelganglion be- 
findlichen Verzweigungen der groben Fasern wird auch durch eine physio- 
logische Untersuchung von FRANz (1919) in einer schonen Weise bestatigt. 
Obgleich ich dabei ein wenig zu frih die Bauverhaltnisse des Gehirns bertck- 
sichtigen muss, wtinsche ich jedoch in diesem Zusammenhang die von FRANZ 
erreichten Resultate zu behandeln. 

Im Jahre rgit erklarte JunG in Archives de Psychologie, T. XI, dass 
Helix pomatia vollstandig blind ware. Diese Behauptung war um so erstau- 
nenswerter, als das erwahnte Tier mit einem ziemlich hoch entwickelten Auge 
versehen ist, und die Behauptung wurde auch im Jahre 1916 von von Bup- 
DENBROCK in Sitzungsberichte der Heidelberger Akademie der Wissen- 
schaften, mathematisch-naturwissenschaftliche Klasse, und von FRANZ (1919) 
bestritten. Der letztere fand, ,,dass nach Anstossen der Augentragerkuppe 
an sichtbaren Hindernissen eine durchschnittlich geringere Retraktion des 
Augentragers erfolgt als nach Anstossen an einem unsichtbaren Hindernis, 
namlich einer Glasscheibe’. Das Hauptergebnis seiner Untersuchungen lasst 
sich in den Satz zusammenfassen: “Von sichtbaren Korpern ausgehende 
optische Eindriicke, die das Schneckenauge beim Anstossen oder unmittelbar 
vorher treffen. hemmen die Retraktion des Augentragers.” Die biologische 
Bedeutung dieser Hemmung soll diejenige sein, dass der Augentrager kleine, 
nicht plotzlich kommende Hindernisse in der Natur, wie namentlich dunne 
Astchen, von plotzlichen Einwirkungen wie einem herabfallenden Stein oder 
einem zustossenden Vogel unterscheiden kann. Hierzu hat das Tier die Augen, 
und es erfolgt dann immer die geringe Retraktion, die eben geniigt, um die 
sehr zarte Haut des Augentragers zu schutzen. ; 

Diese Beobachtungen von FRANz werden sehr leicht in Ubereinstimmung 
mit meinen histologischen Befunden bei einer Durchmusterung von meiner 
Figur 9 erklart. Ein optischer Reiz muss, um eine Retraktion des Fuhlers 
auszulésen, von dem Auge (4) den ganzen Weg durch den N. opticus (/n) 
nach dem Postcerebrum (Po) des Gehirns fortgepflanzt werden, um danach 


dieselbe Strecke durch den N. tentacularis (Nt) uber das motorische Neuron 


5 zuriickzulaufen, denn es gibt — wie ich schon hier in Ubereinstimmung 
mit Kunze (1916) hervorhebe — keine Verbindung zwischen den peripheren 


Teilen der genannten Nerven. Einen Beriihrungsreiz hat ja dagegen nur die 


kurze Bahn Sn—1—5 oder Sn,—5 (Fig. g) zuriickzulegen, um die Retraktion 
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_des Fuhlers zu bewirken. Hierbei ist die ganze Reflexbahn im Tentakel- 
ganglion gelegen. Aber es kann natiirlich nicht gerade von den verschiedenen 
Langen der von dem Reiz zurtickgelegten Wege abhangen, dass optische 
Reize nur eine halbe Einstiilpung des Fiihlers bewirken, wahrend Berithrungs- 
reize viel schnellere und zugleich kraftigere Retraktionen hervorbringen, denn 
die Reizleitung im Nervensystem ist jedoch allzu schnell, um an diesen kurzen 
Strecken eine Feststellung von messbaren Verschiedenheiten in der Zeit zu 
erlauben. Die Bedeutung liegt eher darin, dass optische Reize zuerst das 
Gehirn passieren miissen, bevor sie auf den Retraktormuskel wbertragen 
werden konnen, denn das Gehirn der Mollusken und Arthropoden ist nach 
der Mehrzahl der physiologischen Autoren' vornehmlichst ein Hemmungs- 
zentrum, und eben aus diesem Grund mussen sichtbare Hindernisse eine 
geringere Retraktion des Fuhlers hervorbringen als unsichtbare. 


ec Zusammenfassung der in dem Tentakelganglion 
gefundenen Neurone und Fasern. 


Der Ubersichtlichkeit wegen habe ich die gefundenen Neuronen- und 
Fasertypen in der folgenden Weise zusammengefasst : 

a) Die zentralen Fortsatze der Sinnesnervenzellen enden in den Aus- 
laufern der oberen Partie des Ganglions oder in der Hauptmasse derselben 
Partie mit feinen Endbaumchen (1—9, 11, 12, Fig. 1; 1—3, Fig. 2; Sn, 
Sn,, Fig. 9). 

b) Multipolare Zellen sind in der Ganglienzellschicht angetroffen, aber 
sind wahrscheinlich Neurogliazellen (Fig. 1 C). 


c) Bipolare Zellen mit feinen Fasern und lokaler Verbreitung sind 


wenigstens in geringer Anzahl in der oberen Partie gelegen (7, Fig. 2). 

d) Unipolare Zellen mit feinen Fasern und lokaler Verbreitung finden 
sich sowohl in der obern (10, Fig. 1; 6, Fig. 2; L,, Fig. 9) als auch in der 
untern Partie des Ganglions (L., Fig. 9). 

e) Unipolare Zellen mit feinen Fasern und mit dem Kerne und Neben- 
verzweigungen in der obern Partie senden lange Aste nach der untern (4, 5, 
8, Fig. 2; 1, Fig. 9). 

f) Unipolare Zellen mit feinen Fasern und mit dem Kerne und Neben- 
verzweigungen in der untern Partie senden lange Aste nach der obern (9, 
Fig. 2; 2, Fig. 9). 

g) Unipolare Zellen mit feinen Fasern und mit dem Kerne und Neben- 
zweigen in der untern Partie senden lange Aste durch den Tentakelnerv nach 
dem Gehirn (10, 11, Fig. 2; 3, Fig. 9). 


'Z. B. Jorpan: Die Phylogenese der Leistungen des centralen Nervensystems, 
Biol. Zentralblatt 39, 1919, und BetHe: Archiv der gesamten Physiologie, Vol. 68, 1897. 
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h) Feine Endfasern treten von dem Gehirn mit dem Tentakelnerven 
in die untere Partie des Ganglions tiber (12, Fig. 2; 4, Fig. 9). 

i) Grobe Fasern, welche motorischer Natur sind, treten mit dem Ten- 
takelnerven in das Ganglion tber, haben Nebenverzweigungen sowohl in der 
untern (13, 14, Fig. 2) als auch in der obern (21, 22, Fig. 2) Partie und 


ziehen danach in den Riickziehmuskel des Tentakels hinein (14—22, Fig. 2). 


C. Die Innervation des Auges. 


Die ersten Leitungsbahnen des Tentakelauges der Pulmonaten sind von 
BABUCHIN (18605), BAECKER (1903) und GRANT SMITH (1906) bei den Gat- 
tungen J/7elix, Arion und Limax beschrieben. Die Retina enthalt Pigmentzellen 


und pigmentfreie Stabchenzellen, von welchen die letzten basal in Nerven- 


fasern tbergehen. Auch ich habe solciie Fasern direkt von der untern Seite 
der pigmentierten Retina in den Nervus opticus ziehen sehen (1, 2, Fig. 3). 
Diese Fasern ziehen also nach dem Gehirn als der N. epticus (No, Fig. 3, 
j und 5), welcher sich an die laterale Seite des N. tentacularis (Nt, Fig. 4, 5) 
schmiegt, um im Postcerebrum zu enden. Diese Endigungsweise des N. opticus 
ist zuerst in der Arbeit von Kunze (1916) angegeben. 

In einigen Praparaten habe ich stark gewundene, verzweigte Fasern 
(3—5, Fig. 3) in dem unbedeutend verdickten obern Ende des N. opticus 
gesehen. Dies ist um so auffallender, da keine Ganglienzellen, nur die schmalen 
Kerne der Nervenhille in dieser Gegend zu sehen sind, und das verdickte 
Ende des Opticus demnach kaum als eine Sechmasse bezeichnet werden kann.’ 
Da es kaum denkbar ist, dass diese Fasern von der Retina herstammen 
konnen (solchenfalls wiirden sie sich vereinigen, um lange Fasern nach dem 
Gehirn zu senden) ist es wahrscheinlich, dass sie von dem Gehirn kommen. 
Der Nervus opticus wurde dann doppellaufig sein, wie er, nach mehreren 
\utoren, bei den Branchiopoden ist (CLAUS 1876, BERGER 1878, SAMASSA 
1891). Die Sache scheint ein wenig ratselhaft zu sein; ich habe selbst in einer 
Untersuchung der Sehganglien von Artemia salina keine solchen Fasern bei 
den Branchiopoden entdecken konnen. Betreffs der Augen der Pulmonaten 
scheint die Doppellaufigkeit des N. opticus ein wenig wahrscheinlicher zu sein, 
da auch Veratti (1900) bei Limax Nervenfasern gefunden hat, welche das 
\uge mit einem Plexus umgeben. Ob die von mir gefundenen Fasern auch 
einen solchen Plexus bilden, konnte nicht festgestellt werden, da sie schon 
unter der Retina abgeschnitten waren oder in dieser Gegend endeten. Eine 
andere denkbare Losung ist jedoch die, dass die erwahnten Fasern mit den 
Neurofibrillen verglichen werden konnten, welche von Apatuy 1897 (Tafel 


20, Fig. 2; Tafel 31, Fig. 9) im Auge von Hirudo gefunden worden sind. 


Rapt (1912) und EtsENMANN (1920) glauben, dass die sparlichen hier yvorkom- 
menden Zellen Ganglienzellen sind. Obgleich ich Fasern in dem N. opticus gefarbt 
erhalten habe, habe ich keine Verbindung mit den erwahnten Zellen konstatieren konnen. 
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DIE INTELLIGENZSPHAREN DES MOLLUSKENGEHIRNS 
V. DIE ANATOMIE DES GEHIRNS. 


Arbeiten, die mehr oder minder die Anatomie des Pulmonatengehirns 
berucksichtigen, sind die von WALTER (1863), BucHHOLZ (1863), LACAzE- 
DutuHters (1865), Bornmic (1883), HENCHMAN (1890), DE Nasras (1894, 
1899, 1g00—1901), HAvVET (1899 a und b),-VERATTI (1900), HALLER (1913), 
SCHMALZ (1914), BANG (1916) und Kunze (1916 und 1921). Die ausfihr- 
lichsten Beschreibungen der Anatomie des Gehirns von: Helix und dessen 
Nerven geben pE Nastas (1894) und Kunze (1921). Obgleich Hatters 
Arbeit (1913) so viel spater als die von pE Nasras (1894) geschrieben ist 
und HALLER auch spezielle Nerven- 
farbenmethoden verwendete, hat er 
nicht so genaue Mitteilungen gelie- 
fert wie DE NABIAS. 

Das Gehirn, dessen Form aus 
den Figuren 4 und 5 hervorgeht, 
besteht aus zwei lateralen Ganglien, 
die durch eine nur Kommissural- 
fasern und keine Ganglienzellen 
enthaltende Commissura_ centralis 
(Cc, Fig. 4—6 und 8) verbunden 
sind. In jeder Halfte sind drei Ab- 
schnitte wahrnehmbar, welche ich 
nach pE Nasras (1894) und SiM- 

ROTH (1909—11) das Pro-, Meso- 
und Postcerebrum nenne (Pr, Ms Fig. 3. Auge von Helix pomatia. 1 und 2 = 
und Po, Fig. 4—6 und 8), natiirlich Fortsatze der Sehzellen ; 3—5 = aus dem Ge- 
hirn stammende Fasern; Ep = Epithel; L 
ohne damit irgendwelche Homo- = Linse; No = Nervus opticus; Re = pig- 
logien mit den Gehirnsegmenten der mentierte Retina. 
Arihropoden andeuten zu wollen. Das Mesocerebrum ist ausserdem nach 
Kunze (1921) nur als ein ausgebuchteter Teil der Ganglienzellschicht des 
Postcerebrums anzusehen, da es keine eigne vom Neuropilem des Post- 
cerebrums abgegrenzte Punktsubstanzmasse besitzt und bei jugendlichen 
Tieren noch ein Teil des Postcerebrums ist. 

Die Ganglienzellschicht des Procerebrums liegt vorwiegend lateral und 

hesteht fast ausschliesslich aus sehr kleinen, mit Hamatoxylin sich tief far- 


benden Zellen, die sehr den Ganglienzellen des Tentakelganglions gleichen 
(1—3, Fig. 6). Die Grosse der Zellen ist nach BOEHMIG nur 0,007 mm. Es 
sind dies die Zellen, die von pE Nasptas (1894), Smipt (1900), HALLER 
(1913) und Kunze (1916 und 1921) mit den Globulizellen der Arthropoden 


homologisiert worden sind. Das Neuropilem des Procerebrums ist von dichter 
Struktur — keine ausgepragten Glomerulibildungen sind jedoch wahrnehm- 
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bar. Langs der dorsalen und ventralen Seiten verbinden Bundel von groberen 
Fasern das Postcerebrum mit dem N. tentacularis. 

Das Mesocerebrum ist der Namen, welchen pE Naptas den medialen vor- 
deren Ausbuchtungen des Gehirns gegeben hat (V/s, Fig. 6 und 8). Diese Aus- 
buchtungen sind von sehr grossen, unipolaren, plasmatischen Ganglienzellen 
beinahe vollig gefullt, deren grobe Fasern man auch an in gewohnlichet 
Weise gefarbten Praparaten weit ins Neuropilem verfolgen kann. DE Napras 
scheint nur die Ganglienzellschicht dieser Gegend mit dem Namen Meso- 
cerebrum zu bezeichnen. Ich werde unten auch das an die Zellenschicht gren- 
zende Neuropilem zum Mesocerebrum rechnen. Die diesem Gehirnteil an- 
gehorigen Zellen konnen als wahrhafte Riesenzellen bezeichnet werden, da 
ihre Durchmesser nach BoEHMIG zwischen 0,5 und 0,6 mm schwankt 
(Ms, Fig. 6). 

Das Postcerebrum enthalt sowohl grosse (nach BOEHMIG 0,91—0,01 mm) 
als auch kleine Zellen (Lv, Fig. 8). Das Neuropilem dieses Gehirnteils wie 
auch das des Mesocerebrums ist fast ausschliesslich aus verwickelt laufenden 
groberen Faserzigen zusammengesetzt. Von dem Postcerebrum gehen die 


Cerebrovisceral- und Cerebropedalkonnektiven aus (Cv, Cp, Fig. 5, 6 und 8). 


VI. DIE GEHIRNNERVEN. 


Die Gehirnnerven von Helix sind am besten von bE Naprias (1894) 
beschrieben worden. Er hat uber den Anfang und das Ende von zehn Gehirn- 
nerven Bescheid gegeben. SCHMALZ (1914), BANG (1916) und KUNZE (1921) 
haben seine Angaben kontrolliert und ausserdem etwas Neues uber den Ur- 
sprung der Nerven geliefert. Nach HaLiters Abbildung des Gehirns von 
Helix (1913) scheint er all die Nerven gesehen zu haben, welche von 
»E NaBIAs erwahnt sind, den N. penis ausgenommen. Da HALLER aber nicht 
pE Napias’ Arbeit vom Jahre 1894 gelesen hat und die Nerven bei Helix 
nur mit Ziffern bezeichnet, ohne ihre Endstatten zu beschreiben, ist es fast 
unmoglich, einen Vergleich mit seinen Angaben anzustellen. Sowohl 


pE NapBias als auch ich haben das Gehirn von Limax untersucht, ohne 


irgendwelche principielle Verschiedenheiten zwischen den beiden Gattungen 


zu entdecken. Ich kann jedoch gar keine Ubereinstimmung zwischen den 
\nfangsstatten der Nerven und ihren Verzweigungen in HAL.ers Beschrei- 
bung von Limax und derjenigen von Helix finden — jedenfalls hat er bei 
Limax den N. opticus vergessen. Deshalb benutze ich in der untenstehenden 
Darstellung der Nerven von Helix ausschliesslich die Beschreibung von 
DE Nasias (1894), welche mit den Arbeiten von ScHMALzZ (1914), BANG 
(1916) und Kunze (1921) komplettiert werden soll. Ich verweise dabei auf 
die Figuren 4 und 5. 
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An der vordern lateralen Seite des Procerebrums tritt der V. tentacularis 
(Nt) in einer solchen Weise ins Gehirn hinein, dass das Neuropilem des 
Procerebrums als eine verdickte Fortsetzung der Nervenfasern des Tentacu- 
laris aussieht (Fig. 6). Lateral von ihm langt der N. opticus (No) im Gehirn 
an, tritt dann nach Kunze dicht tber das Procerebrum hin, um im Neuro- 
pilem des Postcerebrums zu enden. Der periphere Verlauf dieser beiden 


Nerven ist friher beschrieben. 
Medial vom N tentacularis strahlt der N. peritentacularis internus (Ni) 
zwischen dem Pro- und Mesocerebrum ins Gehirn hinein. Nach KuNzE (1921) 


No Nr Nex 


NPET 
\ 


Fig. 4. Das Gehirn von Helix pomatia, von oben gesehen. Cc = Commissura centralis; 


Cp = Connectivus pedalis; Cv = Connectivus visceralis; Ms = Mesocerebrum; Nle = 

Nervus labialis externus; Nii = N., labialis internus; Nlm = N, labialis medianus; 

No = N. opticus; Npen = N. penis; Npet = N. peritentacularis externus; Npi = 

N. peritentacularis internus; Nsta = N. staticus; Nsto — N. stomatogastricus; Nt = 

N. tentacularis oder Connectivus tentacularis; Po = Postcerebrum; Pr = Proto- 
cerebrum. 


stammt dieser Nerv von zwei verschiedenen Teilen des Postcerebrums her, 
nach pE Nasias (1894) vom Lobus visceralis, und innerviert die Haut des 
medialen Teils des hintern Fihlers. 

Lateral vom N. opticus zweigt der N. tentacularis einen feinen Nerv ab, 
den N. peritentacularis externus (Npet), der nach pe Napias vom Lobus 
visceralis stammt und die Haut des lateralen Teils des hintern Fuhlers 
innerviert. 

Die Endstatten des N. opticus, N. peritentacularis externus und N. perit. 
internus sind somit nach pE Nasias (1894) und Kunze (1921) das Post- 
cerebrum. Ich habe zwar die ins Gehirn eintretenden Fasern der genannten 
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Nerven zuweilen mit Silber impragniert erhalten, aber nicht deutlich genug, 
um die wirklichen Endstatten bestimmen zu konnen. De Nastas schreibt zwar 
(1894), dass das Procerebrum nicht als ein Lappen von besonderer Sen- 


sibilitat aufgefasst werden darf — es sei ein wichtiges Assoziationszentrum, 


mit den Corpora pedunculata der Arthropoden vergleichbar. Hierbei muss 


aber bemerkt werden, dass pe Napias und Kunze nicht mit speziellen 
Methoden arbeiteten und dass ihre Beschreibungen vom Lauf der Faserbiindel 
somit entschieden recht unsicher sein miissen. In seinen spiteren Arbeiten 
(1900—O1) spricht DE Napias auch bei der Beschreibung des Procerebrums 
der Basommatophoren von einem Teil dieses Gehirngebiets als einem sen- 
siblen Zentrum. 

Lateral von den soeben geschilderten Nerven verlisst der N. labialis 
medianus (Nim) das Gehirn. Nach pe Napias zweigt dieser Nerv zwei Aste 
ab: der mediale geht nach der Lippengegend, der laterale ist der Nerv des 
klemnen Fuhlers und endet in einem Ganglion, das dem Ganglion des grossen 
Fuhlers ahnelt, aber jedoch viel kleiner ist. 

Der \. penis (Npen) ist unpaar und nur rechts ausgebildet, wo er 
zusammen mit dem N. labialis medianus das Gehirn verlasst. Sein Ursprung 
ist nach DE Nagias und PELSENEER (1906) im Pedalganglion zu suchen, 
von welchem die Fasern mit dem Cerebropedalkonnektiv ins Gehirn gelangen. 
Nach Kunze (1921) soll aber der Nerv im Lobus pedalis des Postcerebrums 
wurzeln. 

pE Napias gibt an, dass der N. labialis externus (Nle) aus der ventralen 
Seite des Postcerebrums hervorgeht. Der wirkliche Ursprung (oder richtiger 
das Ende) dieses Nervs ist nach ihm der Lobus visceralis. KUNzE (1921) 
aber schreibt, dass dieser Nerv im Lobus pedalis wurzelt. 

Weit nach hinten verlasst der N. stomatogastricus (Nsto) das Post- 
cerebrum. Er stammt vom Lobus pedalis ab und zieht nach vorn zu den 
Puccalganglien, die an jeder Seite des Pharynx liegen und miteinander durch 
cine Kommissur vereint sind. Dieser Nerv wird richtiger von den spateren 
\utoren (Banc, Kunze) das Cerebrobuccalkonnektivy genannt. 

Zwischen den Visceral- und Pedalloben des Postcerebrums tritt der 
N\. staticus (Nsta) vom Statocyste ins Gehirn hinein, um in der Gegend des 
Neuropilems des Mesocerebrums zu enden. 

SCHMALZ (1914) und Bane (1916) haben ausserdem einen kleinen 
V. arteriae cerebralis und eine unbedeutende Subcerebralkommissur 
gefunden — beide gehen vom Postcerebrum aus. 

Das Cerebrovisceralkonnektiyv (oder Cerebropleuralkon- 
nektiv) (Cv) fuhrt ascendierende Fasern von dem Visceralganglion und 
descendierende Fasern vom Meso- und Postcerebrum. 

Das Cerebropedalkonnektiv (Cp) fihrt hinaufsteigende 


Fasern vom Pedalganglion und hinabsteigende vom Mesocerebrum. 


18 


a 
: 
; 
: 
is 


201 

DIE INTELLIGENZSPHAREN DES MOLLUSKENGEHIRNS 

VII. BESCHREIBUNG DER IM GEHIRN MIT DER GOLGI- 
METHODE ERHALTENEN RESULTATE. 


A. Das Procerebrum. 


Die einzigen, die friher das Gehirn der Pulmonaten mit speziellen 
Farbenmethoden behandelt haben, sind Haver (1899), VERATTI (1900) 
und HaLLerR (1913). Haver hat Limax mittelst der Golgi-Methode unter- 
sucht, welches auch VERATTI machte. VERATTI verwendete ausserdem die 


Neet No Nr Nei 


/ 
NVSTA Cp 


Fig. 5. Das Gehirn von Helix pomatia, von unten gesehen. Bezeichnungen = Fig. 4. 


Methylenblau-Methode. Das Nervensystem sowohl von Limax als auch von. 
Helix wurde von HALLER einer Untersuchung mit den beiden Methoden 
unterworfen. 

Ich gehe jetzt zu der Beschreibung meiner eignen Resultate uber. Bevor 
ich die Schlussfolgerungen betreffs der Homologie zwischen dem _ Pro- 
cerebrum der Mollusken und den Corpora pedunculata der Arthropoden aus- 
einandersetze, wiinsche ich namlich die tatsachlich gefundenen Neurone des 
ganzen Gehirns zu beschreiben. 

Die friiher erwahnten kleinen Zellen des Procerebrums sind sehr oft in 
meinen Praparaten gefarbt, obgleich die Nervenfasern oft abgeschnitten sind, 
wie aus der Abbildung (Fig. 6) hervorgeht. Sie konnen in zwei Typen ein- 
geteilt werden. Zu dem ersteren gehdren die Zellen 1 und 2, Fig. 6, welche 
feine Fasern haben, die sich innerhalb des Procerebrums verzweigen, aber 
daneben lange Fasern in den N. tentacularis hineinsenden. Die Zelle 3, Fig. 6, 
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kann naturlich eine Zelle derselben Art sein, von welcher die periphere Faser 
weggeschnitten worden ist, aber da ich solche Fasern mehrmals gesehen habe, 
wenn auch nicht so reichlich verzweigt, meine ich, dass wir hier eine Art von 
Lokalzellen des Procerebrums vor uns haben. Falls das Procerebrum wirk- 
liche Globulizellen besasse, miissten wohl diese Zellen ungefahr dieselbe 
Gestalt haben wie die soeben beschriebenen Lokalzellen. 

Keine dieser kleinen Zellen des Procerebrums sind vorher bekannt ge- 
wesen. BOEHMIG gibt zwar an, dass er kleine Zellen gesehen habe, welche ihre 
Auslaufer in den Tentakelnery hineinsenden, aber da er keine spezifischen 
Methoden verwendete, ist seine Abbildung, wie Fortuyn schreibt, nicht 
beweisfuhrend. 

Ein sehr schones Bild eines zu viel gefarbten Praparates des Pro- 
cerebrums wird von VERATTI gegeben (Fig. 16, Tafel IL). Er nennt zwar 
diesen Gehirnteil ,,ganglio ottico”, und Fortuyn hat auch die Abbildung als 


eine Abbildung eines besonderen, ausserhalb des Cerebralganglions gelegenen 


optischen Ganglion aufgefasst. Der, welcher selbst Schnittserien eines Limax- 


oder Heliz-Gehirns durchgesehen hat, erkennt aber sogleich die Gestalt des 
Neuropilems und der Zellenschicht des Procerebrums, um so mehr, da VERATTI 
den Tentakelnerv links hineintreten lasst. In dieser Abbildung ziehen Fasern 
von den kleinen Ganglienzellen, deren Zellkérper vollig mit den von mir 
abgebildeten tbereinstimmen, tatsachlich in den Tentakelnerv hinein. VERATTI 
schrieb aber, dass er nicht sicher entscheiden konnte, ob die Fortsatze der 
genannten Zellen sich wirklich in den fraglichen Nerv begaben. An meinen 
eignen Praparaten ist jedoch deutlich genug dies Verhalten festzustellen. 

HALLER dagegen behauptet (1913), dass die Fasern der kleinen Zellen 
des Procerebrums nie zu Nervenwurzelfasern werden (p. 257). Die Aus- 
laufer der Zellen, die er immer gegen alle anderen Autoren als sternformig 
und miteinander plasmatisch verbunden beschreibt, sollen sich entweder 
sogleich im Neuropilem verasteln oder auch lange Bahnen nach dem so- 
genannten Vereinsgebiet bilden oder durch die Kommissur nach dem Pro- 
cerebrum der anderen Gehirnhalfte ziehen. Nun habe ich wirklich Kom- 
missuralfasern gefunden (7, Fig. 6), welche im Procerebrum enden — der 
Zusammenhang mit einem ZellkOrper ist jedoch weder von mir noch von 
HaALLer ermittelt. Ich will zuletzt hervorheben, dass HALLER in seiner 
Figur 13, Tafel XV, mehrere lange Fortsatze der kleinen Zellen abbildet, 
deren Ziel er nicht gefunden hat — es ist dann ein wenig sonderbar, dass 
Hacer kategorisch schreiben kann: ,,.Die grosseren Fortsatze gelangen in 
die Markmasse und von dort in noch zu beschreibende ferne Gegenden, aber 
nie werden sie zu Nervenwurzelfasern, denn diese Zellrinde ist eine aus- 
schliesslich zentral wirkende.” 

Die weitere Auseinandersetzung der theoretischen Bedeutung der ge- 


nannten Neurone wird weiter unten folgen. Ich habe nur zu der Beschrei- 
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bung der Leitungsbahnen des Procerebrums hinzuzufiigen, dass ich zahlreiche 
feine Fasern entdeckt habe, welche vom Tentakelnerven in das Procerebrum 
hineinziehen, um sich uberall baumformig zu verasteln (4, 5, Fig. 6). Ich 
glaube auch, dass Veratrtis oben besprochene Abbildung als eine Bestatigung 


des Vorhandenseins solcher Fasern dienen kann. Diese Fasern erinnern in 
ihrer Gestalt sehr an die feinen Fasern des Tentakelganglions. 

Zuletzt bilde ich in der Figur 7 B einen Teil des weitmaschigen Neuroglia- 
netzes des Procerebrums ab, die ich gefarbt erhielt. Die Zellen sind sehr 
klein und langlich wurstformig und kommen nur in grésseren Abstanden 
vor. Fur Gewinnen besserer Kenntnis der Gliazellen verweise ich auf die 


Fig. 6. Schematische Abbildung der linken Halfte eines dicken Horizontalschnittes durch 
das Gehirn von Helix pomatia. 1—8 = Neurone; 9 = Zelle mit gefarbtem Kern; Mpz 
= Platz und Verbreitungsgebiet der in der Figur 7 A gezeichneten multipolaren Zelle. 
Ubrige Bezeichnungen = Fig. 4. 

\rbeiten von Smipt (1900), HALLER (1913) und JAKUBSKyY (1913). Gegen 
JaKuBsky, welcher zwar Arion untersuchte, muss ich hervorheben, dass die 
kleinen ovalen Neurogliakerne des Procerebrums bei Helix einen deutlichen 
Zusammenhang mit Gliafasern zeigen, welcher besonders bei der Farbung 
mit Eisen-Hamatoxylin schon hervortritt. 


B. Mesocerebrum. 


Die grossen plasmatischen Zellen des Meso- und Postcerebrums sind 
nicht so oft mit Silber impragniert wie die kleinen Zellen des Procerebrums. 
Die in meinen Figuren 6 und 8 abgebildeten sind auch die einzigen, deren 
Fasern ich langere Strecken zu verfolgen vermocht habe. Zu der geringeren 
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Farbbarkeit kommt auch, dass sie so gross sind und dass ihre Fasern sich 
oft nach den verschiedensten Gebieten des Gehirns begeben, weshalb sie oft 
in den Praparaten abgeschnitten werden. Um dies moglichst zu vermeiden 
habe ich oft mittelgrosse Exemplare von //elix hortensis verwendet und auch 
bei denselben die in der Figur 8 eingezeichneten Neurone erhalten. 

Was die feinere Struktur der grossen Zellen betrifft, hat VERATTI (1900) 
mehrere Abbildungen von pericellularen Fibrillen gegeben. Ich habe nur ein- 
mal etwas Gleichartiges gefunden (Fig. 7C), indem ich sah, wie eine feine 
Faser sich am Rande des Plasmas einer grossen Zelle dichotom verzweigte, 

wonach jeder Zweig Seitenastchen 
A nach dem Plasma abgab. 

Nach Havet (1899 a und b), 
Verattr1 (1900) und HALLer 
(1913) durften in dem Nerven- 
system der Pulmonaten sowohl 
multipolare als auch bipolare und 
unipolare Zellen sich befinden. Die 
bi- und multipolaren  scheinen 
immer nur eine lokale Verbreitung 
zu haben. Havet hat jedoch im 
Cerebralganglion multipolare Zel- 
len mit vielen Dendriten und einem 
Neuriten in der Commissura cen- 
tralis gesehen — diese Art von 


Zellen ist aber nicht von VERATTI, 


\. Multipolare Zelle aus dem Meso- 
brum, B. Teil des Neuroglianetzes des Pro- 
rebrums. C. Grosse Ganglienzelle vom Meso- Veratti beschrieb aber in der 
cerebrum mit perizellularen Fasern. 


7 HALLER oder mir gefunden. 
Zellenschicht des Procerebrums 
kleine multipolare Zellen, welche dicht unter dem Neurilemma lagen und sich 
nur in der Zellenschicht, gar nicht im Neuropilem verzweigten. Ein anderes ist 
das Verhalten der einzigen von mir gefundenen multipolaren Zelle, welche 
in der Figur 7 A abgebildet ist. Ich fand sie in einem Praparate von Helix 
pomatia in der in der Figur 6 mit einem Kreuz bezeichneten Gegend und 
bilde sie in der Figur 7 stark vergréssert ab. Der Zellkorper lag in der 
Ganglienzellschicht an der Grenze des Neuropilems, und die Fasern ver- 
zweigten sich innerhalb des in der Figur 6 angedeuteten Gebietes. 
Unipolare von mir gefundene Zellen sind die Neurone 6, Fig. 6, und 
3—5, Fig. 8. Das erstgenannte hatte nur das Plasma des Zellkorpers gefarbt, 
nicht aber den Kern. Das gerade entgegengesetzte Verhaltnis fand ich oft 
(9, Fig. 6) — in diesem Fall war niemals der Auslaufer der Zellen gefarbt. 
Ausser zahlreichen ktirzeren Asten besass das Neuron 6 einen Seitenast, 


der sich im Procerebrum aufléste und lange Aste, von welchen ich den 
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lateralen nach dem Lobus visceralis und den medialen nach der Commissura 
centralis verfolgen konnte. Zellen von diesem Typus sind nicht frither 
beschrieben. 

Die Zelle 3, Fig. 8, hat viele Verzweigungen im Neuropilem des Meso- 
cerebrums und sendet lange Aste nach dem Connectivus pedalis und der 
Commissura centralis. Diese Zelle kann vielleicht als eine Bestatigung einer 
von DE Nasias beschriebenen Bahn angesehen werden. Dieser Forscher gibt 
an, dass Zellen des Nucleus connectivalis des Mesocerebrums lange Fasern 
nach dem Cerebropedalkonnektiv al 
senden. Es ist die Verbindung mit 
der Centralkommissur, welche 
als neu angesehen werden muss. 

Die Neurone 4 und 5, Fig. 

8, scheinen nur sehr kurze Ver- 
zweigungen im Mesocerebrum zu 
haben, wahrend die Neuriten in 
die Commissura centralis ziehen. 
Solche oder gleichartige Zellen 
sind von bE Nasras_ (1894), 
Haver (1892) und HALLER 
(1913) beschrieben. Ob die in 
die Kommissur ziehenden Fasern 
in der entsprechenden Gegend 
der anderen Gehirnhalfte enden, 
wie HALLER sagt, kann ich nicht 


\ 

Cv 
Fig. 8. Schematische Abbildung der linken 
Halfte des Gehirns von Helix hortensis. Nur 
die beinahe immer zu viel ge- der aussere Umriss des Gehirns ist gezeichnet 
und es ist selbst durchscheinend gedacht. Lp = 
Lobus pedalis; Lv = Lobus visceralis. Ubrige 
folgen. Bezeichnungen = Fig, 4. 


entscheiden, da es mir niemals 
gelungen ist, die Fasern durch 


schwarzte Kommissur zu_ ver- 


C. Das Postcerebrum. 


In dem Lobus visceralis des Postcerebrums von Helix hortensis habe ich 
vier Neurone einen guten Weg verfolgen konnen. 

Die Zellen 1 und 2, Fig. 8, sind fiir meinen Zweck besonders wichtig. 
Der Korper der ersteren ist in der lateroventralen Zellenschicht gelegen, 
besitzt Nebenzweige im Lobus visceralis und sendet dann einen Neurit durch 
das ventrale Faserbundel des Procerebrums in den N. tentacularis hinein. 
Die Zelle 2 liegt in der dorsalen Zellenschicht und hat Nebenverzweigungen 
im Neuropilem des Meso- und Procerebrums, bevor die Hauptfaser in den 
Tentakelnerv hineinzieht. Diese beiden Fasern konnen als eine Bestatigung 


23 


of 
4 : 4 
3 
? 


BERTIL HANSTROM 


von DE Nasias’ ohne Verwendung spezieller Methoden gemachter Beob- 


achtung angesehen werden, dass Zellen des Lobus visceralis Fasern in den 


Tentakelnerv hineinsenden. Meine beiden Zellen scheinen auch gut mit zwei 
von Haier gefundenen und in seiner Figur 11 abgebildeten Neuronen 
verglichen werden zu konnen, von welchen eins dorsal und das andere ventral 
im Postcerebrum liegen. Beide haben Nebenverzweigungen im Postcerebrum 
und senden lange Fortsatze in den Tentakelnerv hinein. 

Zwei kleinere, lateral gelegene Zellen des Lobus visceralis werden von 
den Neuronen 6 und 7, Fig. 8, reprasentiert. Das Neuron 6 sendet einen 
Neurit in die Commissura centralis; die Zelle 7 hat Nebenaste im Lobus 
visceralis und Lobus pedalis, wahrend der Neurit in den Connectivus 
visceralis zicht. Die erste Bahn ist von pE NABIAS vorausgesagt, die zweite 
scheint neu zu sein. 

Endlich bleibt die Faser 8, Fig. 6, zu beschreiben ubrig. Sie stellt eine 
mit der Golgi-Methode gefundene Bestatigung der von gemachten 
Beobachtung dar, dass Fasern des Cerebrovisceralkonnektivs durch die Com- 


missura centralis ziehen. 


Vil. DIE VERBINDUNG ZWISCHEN DEM NERVUS TENTACU- 
LARIS UND DEM GEHIRN. 


Wie oben betont worden ist, werden im Tentakelganglion sowohl feine 
als auch grobe Fasern gefunden. Die Verschiedenheit zwischen den beiden 
Arten kann schon an gewohnlichen Praparaten wahrgenommen werden, tritt 
aber deutlicher an Golgi-Praparaten hervor. Auch HALLER (1913) bestatigt, 
dass der N. tentacularis teils aus gréberen, teils aus feineren Fasern besteht. 
Da er aber verneint, dass irgendwelche von den kleinen Zellen des Pro- 
cerebrums (welche feine Fasern abgeben) Fasern nach dem Tentakelnerven 
senden, und da er zugleich keine Fasern yon dem Nerven aus in das Neuro- 
pilem des Procerebrums tbertreten sah, lasst er samtliche Fasern des Ten- 
takelnervs durch die dorsalen und ventralen Bundel des Procerebrums ziehen, 
um im Meso- und Postcerebrum zu enden oder da anzufangen. An meinen 
Praparaten dagegen habe ich gesehen, dass die groben Fasern zum mindesten 
in dem ventralen Bitndel die zahlreichsten sind. Zu den groben Fasern 
gehoren gerade die Neuriten der Neurone 1 und 2, Fig. 8. Da sie zu Zellen 
von dem grossen plasmatischen Typus gehoren, welcher als motorisch be- 
zeichnet worden ist, und die groben Fasern des Tentakelganglions von den- 
selben Dimensionen sind, ist als sehr wahrscheinlich anzunehmen, dass dic 
motorischen Fasern 13—22, Fig. 2, gerade von solchen grossen Zellen des 
Postcerebrums herstammen wie die in der Figur 8 abgebildeten Zellen 1 
und 2. Der Zusammenhang wird schematisch in der Figur 9 (5) veran- 
schaulicht. 
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Kehren wir dann zu den feinen Fasern des Tentakelnervs zuriick. Die 
Neurone 1 und 2, Fig. 6, welche feine Fasern in den Tentakelnery hinein- 
senden, haben wahrscheinlich ihre Endbaumchen in den Fasern 12, Fig. 2 
wahrend die im Procerebrum gelegenen Endbaumchen 4 und 5, Fig. 6, wohl 
von solchen Zellen wie 10 und 11, Fig. 2, abstammen miissen. Der wahr- 
scheinliche Zusammenhang ist in der Figur 9 angegeben. Es gilt in beiden 


Fallen Fasern, die von denselben Dimensionen sind und dieselbe Verzwei- 
gungsweise besitzen. Solche Neurone wie 4 und 5, Fig. 6, wiirden somit die 
Endstatten im Gehirn der durch die Sinnesnervenzellen des Tentakelknopfes 
aufgenommenen Reize darstellen, obwohl einige der von dem Tentakelganglion 
abstammenden Fasern vielleicht durch die dorsalen und ventralen Biindel 
des Procerebrums ziehen, um in weiter hinten liegenden Gebieten zu enden. 
Die Neuronkette im ersten Falle wiirde dann die folgende sein: 2—8—10 
(Fig. 2)—5 (Fig. 6) und in der Ubersichtsfigur 9: Sn—1—3. 

Weil es aus technischen Griinden unmoglich ist, das Tentakelganglion und 
das Gehirn mittelst der Golgi-Methode in einem Zusammenhang zu unter- 
suchen, ist es natirlich nicht ganz sicher, dass die oben beschriebene Be- 
ziehung zwischen den genannten Teilen in allen Details richtig ist. Jedenfalls 
geht aus meiner Untersuchung des Tentakelganglions und des Gehirns mit 
Sicherheit hervor, dass eine intime Beziehung zwischen dem erstgenannten 
Ganglion und dem Procerebrum besteht, eine Beziehung, welche von HALLER 
gar nicht erkannt wurde. Die Figur 16 von VeErRartrtr ist jedoch in dieser 
Hinsicht beweisbringend, aber sie wird nicht einmal von HALLER erwahnt. 
Das Vorhandensein von solchen Zellen wie den Neuronen 1 und 2, Fig. 6, 
welche lange Bahnen im Tentakelnerven bilden, ist eigentlich geniigend, um 
Hatters Homologie zwischen der kleinzelligen Ganglienzellschicht des Pro- 
cerebrums der Pulmonaten und den Globulizellen der Arthropoden als fehler- 
haft zu erklaren. Das Charakteristische der Globulizellen ist ja, wie HALLER 
hervorhebt, dass ihre Auslaufer niemals lange Bahnen in den Nerven bilden. 

Da HALLER sich aber grosse Muhe gemacht hat, um die verschiedenen 
Entwicklungsstadien der mutmasslichen Intelligenzspharen des Mollusken- 
gehirns zutage zu fordern, will ich noch einige Tatsachen hervorheben, die 
gegen die HALLERsche Homologisierung sprechen. 

Zuerst geht deutlich aus den embryologischen Untersuchungen von 
SARASIN (1887), HENCHMAN (1890), SCHMIDT (1891) und MEISENHEIMER 
(1898) hervor, dass das Procerebrum vollig selbstandig von der Hauptmasse 
des Cerebralganglions entsteht und erst nachtraglich mit derselben zusammen- 
schmilzt. 

Die von ScuMmipt gegebene Beschreibung ist die ausfihrlichste. Aus 
seiner Arbeit ist ersichtlich, dass die sogenannten Sinnesplatten zuerst die 
Cerebralganglien als solide Zellwucherungen des Epithels bilden und dann 
eine Einstulpung nach innen senden, aus welcher spater (,,wenn die Cerebral- 
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masse schon eine hohe Ausbildung erreicht hat”, SARASIN 1887) noch eine 
Wucherung entsteht, welche der Lobus accessorius oder das Procerebrum 
wird. Andere Wucherungen der Sinnesplatten bilden die Ganglien der grossen 
und kleinen Tentakeln und das Mundlappenganglion. Entwicklungsgeschicht- 
lich sind also die Hauptmasse der Cerebralganglien (spater das Meso- +- Post- 
cerebrum), das Procerebrum, die beiden Tentakelganglien und das Mund- 


lappenganglion einander gleichwertig, ein Verhalten, das gegen die Auf- 


fassung des Procerebrums als eines Globulus streitet, da die Globulizellen der 
Arthropoden nur Teile der Ganglienzellschicht des einheitlichen Proto- 
cerebrums dieser Tiere sind. BruTLER (1901) und Banc (1916) haben 
gezeigt, dass Reste der obengenannten Einstulpungen, der ,,Cerebraltuben”, 
auch bei alteren Tieren als kleine Fortsatze des Procerebrums sich finden, 
und die Gebrider Sarasin (1887) wie auch MEISENHEIMER (1898) bringen 
diese Organe, die von denselben Zellen wie die des Procerebrums aufgebaut 
sind, mit den Geruchsorganen der Anneliden in Beziehung. 

Auch Fraulein HencHMAN (1890) spricht von einem fruthzeitig ,,pro- 
liferated portion of the cerebral ganglia” und einem ,,invaginated”, spater 
entstehenden Teil des Cerebralganglions, welcher ,,the lateral lobes” (— das 
Procerebrum) des Gehirns bildet. 

Scumipts Beschreibung von dem Entstehen des Procerebrums wird 
iibrigens von MEISENHEIMER (1898) und SrmRroTH (1910) aus embryo- 
logischen und histologischen Griinden unterstitzt. Der letztere schreibt: 
Diese Zellen” (die Zellen des Procerebrums) ,,sind die gleichen, wie wir sie 
oben in den Ganglien der drei Fiihlerpaare, einschl. der Lippensegel, kennen 
lernten. Das heisst aber wohl nicht anderes, als dass diese Elemente, als 
Sinneszellen in der Haut nach innen zu Ganglien zusammentreten und schliess- 
lich als neueste Erwerbung auch zu dem Hirn selbst vorrucken, denn ihre 
Anhaufung in den oberen Schlundganglien entspricht jenen Teilen, die sich 
durch den Zusammenhang mit der Haut in den Cerebraltuben als letzte Ver- 
starkung des Hirnes kennzeichnen.” 

StmroTH hegt somit dieselbe Auffassung wie ich — dass eine intime 
Beziehung zwischen dem Ganglion des Fuhlers und dem Procerebrum besteht. 
Und wenn pF Napitas auch in seiner ersten Arbeit (1894) die Verbindung 
zwischen dem N. tentacularis und dem Procerebrum verneint, lasst er in den 
spateren Arbeiten Fasern von einigen der kleinen Zellen des Procerebrums 
mit denen des Tentakelnervs sich vermischen. KuUNzE (1921) hat auch den 
Zusammenhang zwischen dem Tentakelganglion und dem Procerebrum ver- 
neint — jedenfalls legt die Verfasserin das Hauptgewicht ihrer Arbeit auf die 
Cytologie der Ganglienzellen und sie verwendete keine speziellen hodo- 
logischen Methoden. 

Abgesehen von der gewagten Unternehmung, eine Homologie zwischen 


Gehirnteilen von so fern verwandten Tiergruppen wie den Mollusken und 
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den Arthropoden aufzustellen, verdient 
es noch einmal hervorgehoben zu wer- 


den, dass die Homologie von Anfang an 


nur auf die Struktur der Zellen gegriin- 


det war. Und die kleinen, chromatin- 


reichen Zellen sind ja bei den Arthro- 


poden und Mollusken ebenso charakte- 


ristisch fur die sensiblen Gehirngebiete, 


wie sie es fur die Corpora pedunculata 
der Arthropoden sind. Ausserdem sind 
die Globulizellen beinahe immer (und 
immer bei Tieren mit hochentwickelten 
Globuli) mit deutlichen Stielen und Glo- 
meruli verbunden. Nichts derartiges ist 
von Hatter bei den Mollusken ge- 
funden. 


Meine Untersuchung hat dagegen 
bewiesen, dass eine intime Beziehung 


zwischen dem ‘Tentakelganglion und 
dem Procerebrum existiert. Die Zellen 
der fraglichen nervésen Organe sind von 
derselben Art, und ihre Fasern sind 
ausserordentlich fein. Der Austausch 
von Fasern zwischen den drei Teilen 


dieses sensiblen Systems — 1) der 
obern Partie des Tentakelganglions, 
2) der untern Partie desselben, 3) Cv . 
dem Procerebrum (Pr, Fig. 9) — _. C 
‘ 7: Fig. 9. Schematische Abbildung von der 
findet in ahnlicher Weise statt. Zwi- \erbindung zwischen dem Tentakel- 
schen der obern und untern Partie ganglion und dem Gehirn von Helix. 


A = Auge; An = Nervus opticus; 
des Pentakelganglions ziehen sich Fa- Au = ganglidse Auslaufer der obern fe 
sern hin, die sowohl von oben (4, 5, 8, Partie des Tentakelganglions; Cv = t 

Connectivus visceralis; Cp = Connec- 3 


Fig. 2; 1, Fig. 9) als auch von unten  jivus pedalis; Ls, Ls, Ls = Lokalzellen; 
(9, Fig. 2; 2, Fig. 9) herstammen. Und M = der Retraktormuskel; Mn = der 
der N. tentacularis enthalt Fasern, die Muskelnerv; Ms = Mesocerebrum; Nf 
= Nervus tentacularis (oder Connecti- 
sowohl von der untern Partie des Ten-  vus tentacularis); Po = a 
- : i ‘ Pr = Procerebrum; Sn und Sm = Sin- 
takelganglions (10, 11, Fig. 2; 4, 3 Fig. nesnervenzellen; 1I—4 Ganglienzellen 
6; 3, Fig. 9) als auch vom Procerebrum des Tentakelganglions und des Pro- 
cerebrums mit feinen Fasern; 5 mo- 

(1, 2, Fig. 6; 12, Fig. 2; 4, Fig. 9) iorische Ganglienzelle mit groben Fa- 
kommen. sern, — Die Neurone sind nur schema- 
tisch gezeichnet. Die natiirliche Lage 
des Auges ist an der dorsalen Seite der 
Ontogenie des Procerebrums strei- Tentakelspitze, und die proximale Par- 
tie des N, opticus zieht in Wirklichkeit 

dicht tber dem Procerebrum. 


Scumipts Beschreibung von der 
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tet also gegen die HaLtersche Homologisierung, wie auch meine oben 
gegebenen vergleichend-anatomischen Beobachtungen es 
tun; zuletzt beweisen meine histologischen Befunde, dass ein so 
intimer Zusammenhang zwischen dem Neuropilem des Tentakelganglions und 
dem des Procerebrums existiert, dass das Procerebrum den 
dritten und zentral gelegenen Teil eines hochent- 
wickelten sensiblen Zentrums ausmacht, dessen erster 
und zweiter, peripher gelegener Teil von der obern 
und untern Partie des Tentakelganglions vertreten 


W 1 d. 


IX. VERGLEICH ZWISCHEN DER ENTWICKLUNGSSTUFE DEK 
TENTAKEL UND DER DES PROCEREBRUMS. 


Derjenige, welcher meine Auffassung vom Procerebrum der Pulmonaten 
als einem sensiblen Zentrum als richtig erkennt, muss erwarten, dass wenig- 
stens eine gewisse Beziehung zwischen der morphologischen Entwicklung der 
Tentakel und der des Procerebrums bestehen soll, so dass das Procerebrum 
bei Tieren mit sehr kleinen oder reduzierten Tentakeln auch sehr klein sein 
muss. Ich habe selbst keine Gelegenheit gehabt, mehrere Arten in dieser 
Hinsicht zu untersuchen (bei der pectinibranchiaten Gattung Littorina fand 
ich ein mittelgrosses Procerebrum mit normal entwickelten Tentakeln ver- 
eint), aber HaLLeR hat die stufenweise Entfaltung der ,,Globuli” bei meh- 
reren Gruppen der Gastropoden beschrieben. Die von ihm untersuchten 
Gattungen sind in der untenstehenden Weise auf die Klassen und Ordnungen 
verteilt, wobei ich die systematische Aufstellung von PELSENEER (1906) ver- 
wende HALLERS weicht namlich bedeutend von der gebrauchlichen ab, da 
er die Onchidiiden als modifizierte Opisthobranchier betrachtet, denen jede 


Beziehung zu den Pulmonaten abgeht. 


Klasse Gastropoda: 
Unterkiasse I. Streptoneura. 
Ordnung 1. Aspidobranchia: Nacella, Fissureilla. 
2. Pectinibranchia: Paludina, Cypraea, Murex, Oliva. 
Unterklasse Il. Euthyneura. 
Ordnung 1. Opisthobranchia. 
2. Pulmonata. a) Basommatophora: Siphonaria. 
b) Stylommatophora: Limax, Arion, Helix, 


Oncidiella. 


Betreffs der ersten Unterklasse, der Streptoneuren, schreibt 


Hacer: ,,Bei Fissurella habe ich die Tatsache feststellen konnen, dass von 
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einem Globulus nicht einmal die erste Anlage einer Sonderung besteht.” Bei 
Naeella aber findet sich nach demselben Autor ein kleiner Globulus vor, und 
auf gleichem Stadium der Entfaltung befinden sich die Globuli von Cypraca 
und Paludina. Bei den rachiglossen Gattungen Oliva und Murex aber wird 
ein Fortschritt erreicht — doch ist noch nicht die Stufe der stylommatophoren 
Pulmonaten errungen. 

Jetzt werden wir die Entfaltung der sogenannten ,,Globuli” mit der Ent- 
wicklung der Tentakel vergleichen. Natiirlich kann man auf diesem Wege 
nicht vollige Sicherheit erhalten, da die Entwicklung des Procerebrums in 
letzter Hand natirlich nicht gerade von der Grosse der Tentakel, sondern 
von der Anzahl der Sinneszellen in den Tentakeln abhangt; aber trotz dem 
Mangel an Untersuchungen von dieser Art glaube ich den Vergleich in einer 
genitgenden Weise ausfithren zu konnen. 

Unter den Streptoneuren finden wir, dass Fissurella costaria sehr 
kleine Tentakel besitzt (Fig. 1, Tafel I, HALLER 1883). Nacella gehort zu 
der Familie der Patelliden, die ziemlich lange Tentakel besitzt (Fig. 125, 
PELSENEER 1906). Lange Tentakel besitzen auch Paludina (Fig. 4, Tafel III, 
3RONN III, Mollusca 2) und Cypraea (9, 10, Tafel III, Bronn, Mollusca 2). 
Betreffs Oliva habe ich in HALLERs Arbeit von 1905 zwei Figuren gefunden 
(Texthigur 3A und Figur 3A, Tafel XX VII), welche zeigen, dass die Ten- 
takel auch bei dieser Gattung ziemlich lang sind. Und Murex zuletzt, deren 
Globuli” die héchste Entfaltung unter den Streptoneuren erreicht, hat nach 
PELSENEER (1906) ,,elongated tentacles”! 

Es ist nicht méglich, nur nach Figuren die ganze Serie der stufenweisen 
Entfaltung des Procerebrums mit der Grosse der Teritakel zu vergleichen. 
Nur das will ich hervorheben, dass unter den Streptoneuren 
Fissurella die sogenannten Globuli entbehrt und die 
kleinsten Tentakel hat, wahrend die anderen Gat- 
tungen alle normal entwickelte Tentakel und hoher 
entwickelte ,Globuli” als Fissurella besitzen, obgleich 
die ,,Globuli”” der Streptoneuren nicht mit den ,,Globuli” der Pulmonaten 
verglichen werden konnen. 

Unter den Euthyneuren hat Siphonaria ,,einen allerdings nur auf 
Schnitten erkennbaren kleinen higeligen Wulst”, welchen HALLER an einer 
anderen Stelle ,,ein sehr primarer Globulus” nennt. Seine Figur 34 (1913) 
zeigt auch deutlich, dass Siphonaria ein sogar rudimentares Procerebrum 
besitzt. Betreffs der ubrigen Euthyneuren sagt HALLER, dass Helix auf einer 


viel niedrigeren Stufe als Arion und Limax steht, und zuletzt, dass Limaa 
und Oncidiella die am héchsten entfalteten ,,Globuli” von samtlichen unter- 
suchten Mollusken besitzen. Hierbei ist allerdings zu bemerken, dass’ er 


betreffs der Streptoneuren schreibt, dass sogar nicht Oliva und Murex die 
hohe Stufe der stylommatophoren Pulmonaten erreicht haben. Helix steht 
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somit auch auf einer sehr hohen Entwicklungsstufe. HALLER hat ausserdem 
Limax cinereo-niger untersucht. Bei der von mir gepruften Art, Limasx agrestis, 
ist die Verschiedenheit in der Entwicklung des kleinzelligen Procerebrums 
zwischen den beiden Gattungen Helix (pomatia und hortensis) und Limax 
(agrestis) gar nicht so gross, wie die HALLeRsche Beschreibung vermuten 
lasst. 

Was die Tentakel der Euthyneuren Gattungen betrifft, sind diese 


Organe bei der wasserbewohnenden Siphonaria nach HALLER selbst (1892) 


und PELSENEER (1906) v6llig atrophiiert, wahrend die terrestrischen 


Gattungen Helix, Arion und Limax alle sehr schon ausgebildete Tentakel 
hesitzen. Oncidiella ist eine nackte Limax-ahnliche Form, welche amphibisch 
lebt, aber einen Lungensack besitzt. Die Habitusfiguren dieser Gattung, 
welche in der Literatur gefunden werden, z. B. in PELSENEERS (1906) und 
Wissets (1898) Arbeiten, sind offenbar nach Tieren mit eingestulpten Ten- 
takeln gezeichnet. WiIssEL schreibt aber: ,,Die Tentakeln sind bei allen drei” 
(von WIssEL untersuchten) ,,Arten vollkommen einstilpbar und tragen an 
ihrer Spitze die in nichts von den typischen Gastropodenaugen sich unter- 
scheidenden Sehorgane.”’ Da die Einstiilpbarkeit der Tentakel die hochste 
Stufe der morphologischen Entwicklung dieser Organe darstellt und die 
Onchidiiden diese Eigenschaft nur mit den Heliciden und Limaciden gemein- 
sam haben, dirften die Tentakel von Oncidiella wenigstens qualitativ eine 
hohe Stufe einnehmen. 

Der Gegensatz zwischen Siphonaria mit dem rudimen- 
taren Procerebrum und den atrophierten Tentakeln 
einerseits und den Gattungen Helix, Arion und Limax 
mit qualitativ und quantitativ hoch entwickelten Ten- 
takeln und einem grossen Procerebrum andererseits 
in Zusammenhang mit dem gleichartigen Gegensatz zwischen Fissurella und 
den ibrigen streptoneuren Gattungen ist aber geniigend, um meine Behauptung 
zu beweisen, dass auch eine morphologisch wahrnehmbare 
intime Beziehung zwischen der Entwicklung der Ten- 
takel und der Ausbildungsstufe des Procerebrums 
existiert. Es ist ein wenig sonderbar, dass HALLER selbst, wie es scheint, 
gar nicht an diese Bezichung gedacht hat, da er in seinen Zeichnungen (1913) 
den Tentakelnerv in nachste Beziehung zu den ,,Globuli” eintreten lasst und 
selbst schreibt (p. 235), dass das Material, welches er bei der Untersuchung 
der Entfaltung der ,,Intelligenzspharen” verwendete, dasselbe war, welches 
ihm frither (1882, 1883, 1885, 1892, 1894, 1905) bei der Beschreibung der 
allgemeinen Anatomie der fraglichen Gattungen diente. 

Zuletzt, wenn die HALLERsche Angabe wahr ist, dass die gehausetragende 
Form Helix auf einer niedrigeren Stufe der Entwicklung des Procerebrums 
steht als die beiden nackten Egelschnecken drion und Limay, so ist es nicht 
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notwendig — wie es HALLER tut —- dies Verhalten einer von den Egel- 


schnecken wahrend des Kampfes ums Dasein erworbenen hoheren ,,Intelligenz” 


zuzuschreiben. Es lasst sich vermutlich in einer einfacheren Weise dadurch 


erklaren, dass die Tentakel der von Haller untersuchten Egelschnecken eine 


verhaltnismassig grossere Anzahl von Sinneszellen besitzen als die der Helix- 


arten. Und dass gerade die Pulmonaten die Fiihler, ihre Ganglien und das 


entsprechende Gehirnzentrum am héchsten entwickelt haben, kann aus dem 


terrestrischen Leben dieser Tiere erklart werden, welches die genannten 


Korperteile starker in Anspruch nimmt, als es bei dem Leben im Wasser der 
Fall ist. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES FLUGES 
DER FLEDERMAUSE UND DER ONTOGE- 
NETISCHEN ENTWICKLUNG [HRER 
FLUGAPPARATE 


VON 


Dr. FR. SPILLMANN 


(Marbach a. d. Donau) 
derzeit Quito, Ecuador. 


Vergleichende Studien iwtber die Entwicklung des Fallschirmfluges bei 
den Saugetieren haben uns gezeigt, wie die phylogenetische Entwicklung des 
Flugvermogens vermutlicherweise vorsichgegangen sein musste. Meine Be- 
obachtungen an lebenden Fledermausen, sowie Untersuchungen an Fleder- 
mausembryonen sollen in Kirze dargelegt werden. 

Auffallend ist bei den Fledermausen, dass der Zwischenraum zwischen 
Zeigefinger und Mittelfinger bloss eine verschwindend schmale Flughaut auf- 
weist, wahrend zwischen drittem und viertem, und viertem und finftem Finger 
die Flughiute machtig entwickelt sind. Die Qualitat des Fluges ist in Be- 
ziehung zu bringen mit der Lange des dritten Fingers und des vierten und 
fiinften. Je langer der dritte Finger und je kirzer der vierte und funfte 
Finger ist, desto langer und schmaler wird der Fligel und desto gewandter 
der Flug. BLastus hat dies ausgesprochen, was ich in der mathematischen 
Formel zum Ausdruck bringe: += P “Or wobei a gleich Lange des 
dritten Fingers, b gleich Lange des fiinften Fingers, c gleich Abstand zwischen 
dem dritten und vierten Finger (gemessen an der Spitze), d gleich Abstand 
zwischen dem vierten und fiinften Finger ist. x” ist bei den meisten breit- 
fligeligen, schlechtfllegenden Arten im Maximum 14,6 (bei Leuconoe mysta- 
cinus Leisler) und bei den Vesperiilio-Arten 14,2, hingegen bei den schmal- 


fligeligen, gutfliegenden Formen im Maximum 19 und im Minimum 15,3. 


Wenn wir den Flug der Fledermause betrachten, so sehen wir, dass sich 
beim Heben der Fligel die Phalangen gegeneinander abknicken und durch 
das Senken und den dadurch entstehenden Luftwiderstand die Finger 
gestreckt werden und mit ihnen das Chiropatagium. Der Abflug erfolgt 
dadurch, dass die Tiere die Fliigel ausbreiten und sich fallen lassen, worauf 
sofort die aktive Flugbewegung beginnt, zum Unterschied von Fallschirm- 
fliegern, die eine bestimmte Anfangsgeschwindigkeit durch das Abspringen 
bekommen. Das Steuer stellt bei Sciurus, Idiurus, Pteromys, Acrobates und 
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den meisten Fallschirmflugtieren ein buschiger oder zumindest ein an der 
lateralen Schwanzteilen stehender Haarsaum dar. Primar ware also wohl 
der Schwanz allein als Steuerorgan anzusehen, wie dies ja auch an Embryonen 
von Fledermausen, bei W/yotis myotis Bechst. (z. B. bei einer Scheitelsteiss- 
lange von 5,4 mm) zu sehen ist, wo der Schwanz noch kein Uropatagium 
besitzt und dieses erst sekundar angelegt wird, indem es an die Stelle des 
Steuerschwanzes tritt. Wir werden aber in der Folge sehen, dass das Uro- 
patagium sehr vielen Veranderungen unterworfen ist. Der aktive Flug brachte 


es mit sich, dass sich die Fledermause auch uber die Hohe ihres Ausgangs- 


punktes erheben konnen, und es ist auch fur diese Tiere nicht mehr not- 


wendig, gut klettern zu konnen. Will eine Fledermaus den Flug beenden, 
um auszuruhen, so fliegt sie einen Ruheplatz von unten nach oben an und 
vollzieht nun eine plotzliche Wendung ihres Korpers in der Horizontalebene 
um 180°, erfasst mit den Krallen der Hinterextremitaten eine rauhe Stelle 
oder einen Vorsprung des Ruheplatzes, bringt ihre Flughaute in den Zustand 
der Ruhe und pendelt noch einige Zeit mit dem Korper hin und her, bis 
auch er zur Ruhe kommt. An den standigen Schlafplatzen entstehen durch 
dieses Anfliegen und dadurch, dass die Krallen der Hinterfiisse immer eine 
bestimmte Haltung einnehmen, Rillen, die gegen das Tier hin einen Wall 
bilden. Normal zur Rille fuhren Kratzspuren, die davon herrihren, dass die 
lledermause nicht immer gleich hoch anfliegen und erst durch das Pendeln 
die Krallen in die Ruhelage bringen (d. h. die Krallen gleiten in die Rillen). 
In der Rille selbst kann man recht deutlich die Funfzahl der Krallen wahr- 
nehmen. Beim Abfliegen schleifen die Krallen und bilden auch im Walle 
Kratzspuren. Solche Fahrten findet man an den Holzleisten, auf denen die 
Dachziegel befestigt sind, an den Dachziegeln selbst, ferner in Hohlen an 
vorspringenden Felsen. Beim Kriechen auf ebener Flache sehen die Be- 
wegungen ganz sonderbar aus. Man mochte glauben, die Tiere bentitzen 
Stelzen und humpeln auf ihren langen Armen daher. Wohl entwickeln sie 
dabei oft unglaubliche Geschwindigkeit. Beim Klettern sind sie bedeutend 


behender und besonders der bekrallte Daumen leistet ihnen dabei gute Dienste. 


DIE ONTOGENETISCHE ENTWICKLUNG DER FLUGORGANE. 


Zu meinen Untersuchungen uber die ontogenetische Entwicklung der 
Flughaute verwendete ich ein sehr grosses Embryonenmaterial von M yotis 
myotis Bechst. Ich sammelte selbiges im Frihjahre, und zwar derart, dass 
ich von Woche zu Woche eine gewisse Zahl von graviden Muttertieren 
von ihren Ruheplatzen abnahm, sie mit Chloroform totete, die frisch dem 
Korper entnommenen Uteri in Zenkerscher Flussigkeit fixierte, 24 Stunden 


wasserte und sie endlich in steigendem Alkohol konservierte. Der Erhaltungs- 


: 
te 
2k 
i 
= 
ra 
7090S 
i 
; 


219 


ZUR KENNTNIS DES FLUGES DER FLEDERMAUSE 


zustand meines Untersuchungsmaterials ist ein tadelloser und eine Embryonen- 


menge von 87 Stiick in allen Altersstufen, ermoglichte mir eine genaue 
Beurteilung. 

Bei der Untersuchung der Ausbildung der Flugorgane bei den kleineren 
Embryonen fand ich bei einer Scheitelsteisslange von 5,4 mm die ersten 
Spuren einer sich entwickelnden Hautduplikatur, die sich an der lateralen 
Achselgegend, kaudal von der Vorderextremitat, erhebt.1 Die Form dieser 
Hautfalte ist die eines Hautsaumes, der ebensoweit kaudal reicht, wie er 
an der Vorderextremitat emporsteigt. Dies entspricht dem Anpassungsstadium 
von Propithecus. Wenn wir auf Grund dieser ontogenetischen Entwicklung 
einen Schluss auf die Phylogenie der Fledermause zu ziehen versuchen, so 
werden wir sagen kénnen, dass die Chiropteren von flugunfahigen Ahnen 
abstammen miissen, die schliesslich 
durch eine Lebensweise ahnlich der 
von Sciurus vulgaris L. oder der an- 
derer Fallschirmflugtiere in den Be- 
sitz von Hautduplikaturen gelangt 
sind, welche sich in der Folge weiter 
entwickelt haben. Der Schwanz dieses 
Embryos zeigt noch keine Spur 
eines Uropatagiums. Festgestellt soll 
werden, dass, wie aus der Anpas- 
sungsreihe der Fallschirmsauger her- 
auszulesen ist, die Orimente einer 
Hautduplikatur an der Flanke in der 
lateralen Achselgegend auftreten, um 
von hier aus den Korper férmlich Pteropus fuscus; % nat, Gr. — Original 
mit einem Hautsaum zu umgeben. 
Der Schwanz mag in diesem Stadium bei den Vorfahren der Fledermause 
noch buschig behaart gewesen sein und so als Steuer gedient haben. 

Bei der weiteren ontogenetischen Entwicklung des Plagiopatagiums sieht 
man kaudalwarts eine starke Erhebung in der Haut des Embryos, die sich 
immer mehr erhebt und an Breite zunimmt und schliesslich die Hinterextre- 
mitaten erreicht, um an diesen emporzusteigen. Inzwischen bildet sich auch 
das Uropatagium aus und auch zwischen Hals und Arm hat sich eine Haut- 
falte vorgewolbt. Dieses Entwicklungsstadium zeigt ein Embryo von einer 
Scheitelsteisslange von 8 bis 12 mm und dieses Stadium kann als das Galeo- 
pithecus-Siadium in der Ontogenie der Chiropteren bezeichnet werden.’ Die 
Ahnen der Fledermause haben also aller Wahrscheinlichkeit nach als Fall- 
schirmsauger hoher gelegene Gegenstande erklettert, um von hier den Sprung 


Siehe Tafelfigur: a. 
* Siehe Tafelfigur: b und d. 
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nach der Beute oder zu einem anderen Zwecke, wie z. B. auf der Flucht, nach 
einem tie fer gelegenen Platz, auszufihren. Erst im nachsten Entwicklungs- 
stadium sehen wir am Embryo ein enorm rasches Langenwachstum der Finger 
eintreten ;im Zusammenhange damit steht die Grossenzunahme der Fingerflug- 
haut und hiermit wird auch ontogenetisch das Chiropteren-Stadium erreicht.? 
Die Fledermause werden damit befahigt, einen aktiven Flugakt auszufuhren, 
kénnen sich auch tber die Hohe ihres Abflugortes emporheben und sie 
vermoégen nunmehr Dauerflige, ja sogar weite Wanderungen zu unternehmen. 
Mit der hohen Spezialisation dieser Tiere durfte es auch im Zusammenhang 


stehen, dass die Fledermause ebenso wie Galeopithecus fast immer bloss 


ein Junges zur -Welt bringen. Sehr interessant ist es, zu verfolgen, wie 


die weitere Entwicklung des Uropatagiums durch verschiedenartige Speziali- 
sation in der Lebensweise der Chiropteren vorsichgeht. So zeigt ein Kleiner 
Embryo von Cynofterus marginatus, ein Megachiropter, der bei einer 
Scheitelsteisslange von 6,; mm dieselben Anfangsstadien der Hautsaume wie 
Myotis myotis Bechst. im gleichen Entwicklungsstadium aufweist, auch einen 
sehr langen, gutentwickelten Schwanz, der aber beim erwachsenen Tier 
rudimentar ist und mit ihm auch ein riickgebildetes Uropatagium besitzt.* 
Kleinere Embryonen von Pteropus celaeno Herm., die ich der grossen 
Liebenswiirdigkeit von Dr. Dammermann, Direktor am zoolog. Museum in 
Buitenzoorg, verdanke, zeigen ebenfalls ein relativ grésseres Uropatagium 
als gréssere Stadien. Wir sehen also, dass auch die Megachiropteren bei ihrer 
ontogenetischen Entwicklung das Propithecus-Stadium und das Galeopithecus- 
Stadium durchlaufen. Die Reduktion des Uropatagiums tritt 
also erst sekundar auf, und wir mussen uns lang- 
schwanzige Formen als die Ahnen dieser sekundar 
kurzschwanzigen Typen vorstellen. Dabei komme ich zu der 
Uberzeugung, dass die Mikro- und Megachiropteren von einer gemeinsamen 
Urform abzuieiten waren. Durch den Nichtgebrauch ihres Uropatagiums, 
der mit der Lebensweise dieser Fruchtfresser zusammenhangt, die ihre un- 
bewegliche Beute bloss aufzusuchen haben, wobei sie eben keine gewandten 
Flieger sein miissen, kann man sich vorstellen, dass das Uropatagium durch 
zuerst mangelhafte und spater ganz aussetzende Funktion verloren gegangen 
sei. Wie sehr die Form des Uropatagiums durch die Lebensweise bestimmt 
wird, zeigt eine Zusammenstellung der Uropatagien, die ich in sechs Gruppen 


eingeteilt habe. 


Gewandte Flieger ohne besondere Ausbildung von 
Nervenapparaten. 

Der Schwanz besteht zumeist aus elf Schwanzwirbeln, die gegeneinander 

beweglich sind; das Uropatagium wird beim Nichtgebrauch taschenformig 


* Siehe Tafelfigur: e und f. 
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auf die Bauchseite geschlagen. Das Uropatagium schliesst den langen Schwanz 
vollkommen ein (z. B. Vespertilio- und Vesperugo-Arten). 


2. Gewandte Flieger mit hochentwickelten Nerven- 
apparaten. 

Der Schwanz hat sowohl an Zahl seiner Glieder, als auch an Beweg- 
lichkeit eingebiisst, das Uropatagium umschliesst ihn vollkommen, wird jedoch 
beim Nichtgebrauch auf den Ricken umgelegt. Der Schwanz ist etwas ver- 
kurzt (z. B. Rhinolophus-Arten). 


3. Fischfressende Formen. 

Uber deren Lebensweise ist uns so viel wie gar nichts bekannt. Der 
Schwanz ist lang und kraftig, jedoch ein nur an der Wurzel starres, beweg- 
liches Organ. Das Uropatagium schliesst ihn nicht ganz ein, so dass ein 
Stiick desselben aus der Flughaut vorsteht. Die Flughaut kann sich wohl 
langs des Schwanzes vor- und ruckwarts bewegen, so dass sie wie ein Segel 
gerefft werden kann (z. B. Mollosus-Arten). 


4. Ubergangsformen von Gruppe I zu Gruppe 6. 


Der Schwanz erscheint rudimentar, durchstosst mit seinem freien Ende 
im ersten Drittel das Uropatagium an der Ruckenseite (hat also seine Rolle 
als Spannorgan der Schwanzflughaut eingebusst), und es ist die Aufgabe 
der Fiisse geworden, das Uropatagium zu spannen. Entspannt legt es sich 
taschenformig an die Bauchseite (z. B. Sarcopterix-Arten). 


5. Ubergangsformen von Gruppe 2 zu Gruppe 6. 


Der Schwanz wurde riickgebildet und mit ihm das Patagium, und zwar 
dergestalt, dass ein schmaler Hautsaum an der medialen Seite der Fusse, 
gespannt vom Spannknorpel, noch besteht (z. B. Phyllostoma-Arten). 


6. Pfilanzenfressende Formen. 


Schwanz vollkommen riickgebildet, von der Flughaut ist noch ein 


schmaler Streifen an der medialen Seite der Fiisse vorhanden (z. B. Pteropus- 
Arten). 

Rhinopoma bildet ein Gegenstiick zur Gruppe 4, wo an Stelle des 
Schwanzes das Patagium reduziert wird und der Schwanz stark verlangert. 
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Maria Laach, Nieder-Osterreich. 

b) Myotis myotis Bechst. Scheitelsteisslange 8 mm, — (Original) Maria Laach, 
Nieder-Osterreich. 

c) Embryo von Cynopterus marginatus Gray. Scheitelsteisslange 6,; mm. — (Ori- 
ginal) Java. 

d) Embryo von Myotis myotis Bechst. Scheitelsteisslange 10 mm. — (Original) 
Maria Laach, Nieder-Osterreich. 

e u. f) Embryo von Myotis myotis Bechst. Scheitelsteisslange 15 mm. Vorder- 
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1. GENERAL INTRODUCTION. 


In a previous paper (September, 1923; § 8. The Trigeminus and the 
Law of Infiltration in cerebellar evolution) I drew attention to a Law of 
Infiltration which underlies the architecture of the central nervous 
system. In that memoir I was considering more especially the application 
of this law to the structure and evolution of the cerebellum and pointed 
out that if the law were true a “trigeminal” phase anteceded the ’’vestibular” 
phase in cerebellar evolution. 

”Topographically, the contribution of the vestibular nerve is always sur- 
rounded by the trigeminal territory and the fibres proceeding to the cere- 
bellum therefrom. Ingvar (1918) has shown (in Mammalia) a distribution 
of the vestibular component mainly in the flocculus, lingula, and nodulus, 
and thus peripherally to the still more recent intrusions of spino- 
cerebellar contributions. On the other hand, spino- and olivo-cerebellar fibres 
have not been demonstrated in such peripherally lying parts as the lobus 
floccularis, and it is to be noted (vide Kappers, 1921) that this region is 
not dependent upon a cerebro-pontine contribution; whereas the clinical 
researches of WINKLER have corroborated the conception that the latest 
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portions of the cerebellum in the phylogenetic sense are more centrally 
situated. 

This ‘laminar’ arrangement of the cerebellar constitution, as it might 
be termed, although not so clearly defined as the somewhat similar arrange- 
ment of successive fibre-intrusions into the forebrain, is nevertheless present. 
It is to be expected also from the fact that those tracts, which later in 
phylogeny become incorporated with any region, attain this incorporation by 
infiltration and a spreading apart of the pre-existing mechanism. The 
arrangement may be expressed by stating that the vestibular, olivary, spinal 
and cerebro-pontine contributions successively come to reach the cerebellum 
hy penetrating a territory which was originally, and so ancestrally, trigeminal. 

As has been suggested already, this phenomenon of ‘penetration’ may 
be illustrated equally well by the infiltrations of the midbrain, thalamus 
or forebrain, or by the infiltration of the hippocampal commissure 
by the corpus callosum in the forebrain of Mammalia as shown by ELLiot 
Smiru. In brief, if we accept the doctrine of the segmental arrangement 
of the neural tube elements, it is to be anticipated that the principle finds 
illustration in the development of the majority of the inter-segmental and 
supra-segmental apparatuses. 

The language of neurology is devoid of any term which describes con- 
veniently this uniformity of behaviour in the laying down of subsequent 
formations in the neural tube. It should prove of service therefore to 
descriptive neurology to recognise in this uniformity the consistent working 
of a general principle which underlies the whole architecture of the brain 
and which we may term for convenience the Law of Infiltration. 

By an inverse reasoning, if this law is correctly conceived, a peri- 
pheralor fringing arrangement of the trigeminal territory itself, and 
of the fibres known to proceed to the cerebellum from it, corroborates the 
identification of the trigeminal apparatus with the cerebellum, and the 
function of equilibration, more primitively even than the vestibular apparatus.” 

It was therefore of great interest to me to find that SvEN INGvaR, a 
month later, had arrived at somewhat similar conclusions (upon the subject 
of infiltration, though not upon the subject of cerebellar evo- 
lution) in his paper “On Cerebellar Localisation” which appeared in 
Brain (October, 1923) where he makes the subsequent interesting and 
corroborative statements. 

"It is necessary to emphasise in general terms the importance of this 
subdivision of the organ (i.e. cerebellum) into at least three parts. No 
homogeneous sensory area in the nervous system ever developes by marginal 
appositions; the differentiation always takes place in the centre. The inferior 
olive, for instance, is in lower animals a more or less plane disc, but as 


development places greater demands on its function it expands into a folded 
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structure which reaches its highest development in the human brain. Even 
here its oldest parts are still those situated around the hilus, which would, 
if the olive were spread out in one plane, represent its periphery. That these 
parts are really the oldest from a phylogenetic point of view is indicated 
by the fact that in certain degenerative processes of the cerebellum, where the 
phylogenetically younger regions particularly suffer, all parts of the olive are 
affected except those around the hilus (BRoUWER). Several other examples 
could be quoted to prove this assertion. In this connection, it should not 
be forgotten that the same principle is found also in the architecture of the 
cerebral hemisphere. In lower vertebrates (frogs and alligators) this is related 
to the olfactory nerve and serves mainly as a centre for the sense of smell, 
and if the human hemisphere were spread in one plane it would be found 
that the whole area is bordered by the hippocampus, gyrus fornicatus, &c., 
that is, by the rhinencephalon. All anatomists (IKApPERS, Voct, BRODMANN, 
&c.) agree that these cortical areas are the oldest parts of the hemisphere. 
Within this original frame the magnificent vaulting of the hemisphere expands 
during the development. Next to the rhinencephalon, the cortical areas of 
the different senses are the oldest parts, and so far as their localisation is 
known, we find them in the immediate neighbourhood of the cortex of 
rhinencephalon, the area striata or the visual area around the fissura calcarina, 
and ihe small gyri transversi or the auditory centre in the fissure of Sylvius 
(FLEecHsiG, HENSCHEN). In other words they also are situated in the borders 
of the hemisphere, and between them centres for the higher psychical functions 
appear. This is the general formula for the development and differentiation 
of the cerebral hemisphere, as well as of every so-called sensory area of 
the nervous system.” 

The recognition of a Law of Infiltration has been implicit in 
the work of many observers over an extensive period. Probably nowhere 
has it been more happily expressed than when ELtior Situ once said: 
"As the pallium increases in extent the rhinencephalon becomes reduced to 
a ring of grey matter surrounding the ’hilum’ of each hemisphere.” The 
instances which vindicate the inherent truth of this fringing (or "cortex to 
hilum”) relationship have not been exhaustively collated nor have the impli- 
cations of the law been generally recognised. The most obtrusive corollary of the 
law 1s that a peripheral or fringing territory is phylogenetically more ancient. 
Relying upon this corollary, it is my purpose in this paper to re-examine 
the forebrain and its related structures. This re-examination goes to prove 
that the olfactory apparatus has had two major stages in its evolution and 
the torebrain three major stages — three major stages dependent upon and 
subsequent to the two major stages revealed by the olfactory apparatus. The 
recognition of these stages may ultimately throw light on the seemingly 
futile diversity of olfactory areas found in the mammalian forebrain. 
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2. THE TECTUM OLFACTORIUM. 


The artificial division of the prosencephalon into telencephalon and 
diencephalon has had this disadvantage from the morphological point of view 
hat parts of the brain lying posteriorly to the optic tract have been divorced, 
as it were, from those lying anteriorly to the optic tract, although morpho- 
logically they undoubtedly belong to one another. By a number of interesting 
observations made during the past two decades, the estrangement of these 
two closely related areas has been shown to be an artificial one; they have 
shown that the olfactory field includes not only the cerebral hemispheres 
themselves but also the greater part of the anterior region of the hypo- 
thalamus and the thalamus as well as the so-called epithalamus or habenular 
region. The optic tract is a portion of the ophthalmencephalon which, as I 
have suggested elsewhere ("The anterior end of the neural tube and the 
anterior end of the body” in the press — Journal of Anatomy), has become 
wrapped around the olfactory field. This operation of enwrapping the 
olfactory field is something which has occurred at an early stage in vertebrate 
evolution but yet at a stage considerably later than that of segmental 
simplicity. The optic chiasma, in other words, is a neomorph in the evo- 
lutionary sense and is not a stable landmark. It is not the anterior end of 
the neural tube; nor is the position it occupies any clue to the limits of the 
prosencephalon or the olfactory field. 

It is of primary importance therefore to understand the extent of the 
olfactory field itself, if we are to appreciate the sequences concerned in its 
evolution. We will briefly consider evidence in favour of including the 
territory behind the optic tract as a portion of the olfactory field or pros- 
encephalon. 

We know definitely that the paraterminal body is part of the olfactory 
sensorium or prosencephalon. In higher vertebrates (e.g. Mammalia) it ends 
over the forebrain commissures but its posterior termination in certain lower 
vertebrates is very different. Twenty years ago ELLIOT SMITH (1903, a) called 
attention to the relationships of the paraterminal body in Sphenodon and 
certain other reptiles. 

He drew a schema (here reproduced as Fig. 1) to “explain how the 
paraterminal body extends backward above the lamina terminalis and above 
the foramen of Monro, and how this caudal prolongation fuses with the 
optic thalamus. At the same time the paraterminal body affords a matrix 
or commissure bed for the commissura aberrans just as it does for the 
commissura dorsalis and commissura ventralis.” 

To demonstrate this continuity of forebrain and thalamic region, I have 
prepared a drawing (Fig. 2) of a sagittal section of the adult brain of 
Sphenodon from the collection of Professor DENpy of Kings College, Lon- 


4 


220 
: 
‘ 
i 
a 
She 
: 
= 
1 
4 


THE LAW OF INFILTRATION IN FOREBRAIN EVOLUTION. : 
don, to whom I here take the opportunity of expressing my grateful thanks. 
It shows the fusion of the forebrain with the thalamus both above and 
below the foramen of Monro. The obvious inference from this fact is that 
the epithalamus and the anterior thalamic area are intimately related with 
the olfactory sense — an inference amply supported by a study of the 
fibre tracts going to them. 

By means of a further figure (Fig. 3) ELLiot Smirtu (loc. cit.) described 
the connections of the paraterminal body in Sphenodon in the following 
words: "It has assumed a triangular shape, and has established relations 
which are extremely peculiar and perplexing. Thus the mesial borders of 
the bodies in question have extended mesially, and fused to one with the 
other upon the roof of the third ventricle. In addition, the ventral surface 

f the paraterminal body is fused to the dorsal surface of the optic thalamus, 
formatio hppocampals 


/ 


commissura hyppocampalis, 


commissura_ aberrans in 


pars supraforaminalis of 
paraterminal body. 


~ 


commissura anterior. _ _ thalamus: 


lamina terminalis. 
~ foramen Monroi 


Fig. 1. Schematic view of medial aspect of the forebrain of Sphenodon. 
(After Elliot Smith, fig. 22, loc. cit.). 

producing on the whole an appearance which (especially to the student of 
the mammalian brain) is in the highest degree bizarre and astonishing. The 
ventro-lateral angle of the paraterminal body is prolonged downwards, and 
tapers to become continuous with a plain epithelial lamina which completes 
the gap in the mesial wall of the hemisphere, which would otherwise exist 
in the interval between the corpus striatum and the paraterminal body.” 

This dorsal continuity of the paraterminal body with the epithalamic 
region was shown to be characteristic of vertebrates more primitive than 
Sphenodon when Herrick (1910) said: "In cyclostomes, and perhaps in 
some other fishes, the dorso-median part of the hemisphere is connected 
by a massive bridge of grey matter with tissue in the epithalamus closely 
associated with the habenula.” 

A valuable addition to these important observations was made when 
J. B. Jounston (1912) discovered the presence in Petromyzon of a bundle 
which "comes from the medial olfactory nucleus, enters the primordium 
hippocampi near its rostral end above the foramen and seems to pass over 
the dorsal ventricular surface of this body to enter the nucleus habenulae”. 
This observation of JoHNstTon’s confirmed the discovery of ELL1IotT SMITH 
that the supra-foraminal portion of the paraterminal body (JOHNsTON’s 
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"medial olfactory nucleus”) was structurally continued backwards (as JOHN- 
sToNn’s “primordium hippocampi’) into the epithalamus. 

The presence of a supra-foraminai portion of the paraterminal body 
as been recognised for all classes of vertebrates (JOHNSTON, 1913; and 
others) so that there is no need to deal with this aspect of the question. 
Of course, this supra-foraminal portion of the paraterminal body is not 
always joined to the habenular region by a mass of nervous tissue and 
tracts of nerve fibres, but when this massive connection is absent its position 
is represented by the choroid roof of the third ventricle. 

The quotation cited from the work of ELLior Smita drew attention 
to the fate that the paraterminal body (Fig. 3) "is prolonged downwards 
and tapers to become continuous with a plain epithelial lamina” which joins 


corpus paraterminale 
/ 


foramen Monroi, 
habenula,~ 
trackus opticus _fascia dentata. 


fasciculus retroflexus~ __ 


recessus geniculorum. — _ fasciculus 


ets 


nucleus rotundus thalami - 
- ~ fasciculus palaeostriatalis. 
recessus thalami ~ 
praenuclearis, cortex palaeostriatalis. 
\ 
commissura anterior. 


regio hypathalamica — 
egio chiasma opticum. 


Fig. 2. Sagittal section of an adult brain of Sphenodon (DENpy’s collection, II, 55, 1) 
showing the continuity of the pars supra-foraminalis of the paraterminal body with 
the habenula and thalamus above the foramen of Monro. 
it to the corpus striatum. This relation is. important. It means that the 
postero-medial part of the hemisphere is an epithelial lamina stretching 
between the supra-foraminal part of the paraterminal body and the amygdaloid 
region of the corpus striatum. This lamina can only be a thinned out portion 

of the paraterminal body itself. 

This in Sphenodon, the paraterminai body is continuous from the corpus 
striatum or palaeostriatum (which is covered by tuberculum olfactorium — 
vide Dart, 1920) ventrally and medially, through its own supra-foraminal 
prolongation, with the habenular (epithalamic) region posteriorly and the 
amygdaloid mass of the corpus striatum postero-laterally. It is also con- 
tinuous with its fellow of the opposite side through the lamina terminalis 
and commissure bed (ELtiot Smirn) and through the beds of the aberrant 
commissure of the habenular commissure. It may therefore be said that the 
true dorsal, medial and posterior margins of the cerebral cortex are formed 
by the paraterminal body. It is therefore the true primary “limbic lobe” of 


the cerebrum and the real margin of the cerebral cortex. 
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The recognition of this axiom is more or less implicit in Kappers’ 
(1921) remarks (S. 971): "die Mehrheit der aus der dorso-lateralen Vorder- 
hirnwand und aus dem sog. Primordium hippocampi entstehenden Fasern 
zieht jedoch nur durch die Ganglia habenulae hindurch und begibt sich nach 
der Kreuzung wieder zu der andern Seite des Vorderhirnes (Johnston, 
Schilling), so dass die Mehrheit der Fasern eine durch die Ganglia hindurch 
verlaufende Vorderhirnkommissur bildet, welche ich daher als Commissura 
superior telencephali bezeichnen mochte’’. 

Hence, Kaprers is led to make the paradoxical statement that tel- 
encephalic commissures are present in the diencephalon — a fact which in 
itself demonstrates the futility of separating the two regions morphologically. 
There is no need to rehearse the evidence necessary to show that the anterior 
part of the hypothalamic and thalamic areas is concerned intimately with 

corpus paraterminale., 
lamina epithelialis annectens. paraphysis. 
_ — ——formatio hippocampalis, 


commissura aberrans, 
regio amygdaloidea ~ _ 
corporis striatalis, 
——thalamus 


AY 


———ventriculus tertius, 


tractus opticus-—-- 


Fig. 3. Fusion of the pars supra-foraminalis of the paraterminal body with the thalamus. 
(After Smit, fig. 10, loc. cit.) 

the olfactory tracts and the sense of smell. This has been recognised since 

EDINGER’s time by the numerous investigators whose results have been con- 

firmed by both histological and experimental examination. 

Despite these data whih demonstrate that the telencephalon extends as 
far posteriorly as the habenulae, modern neurologists still usually divide the 
prosencephalon into a telencephalon and a diencephalon whose respective 
boundaries are as elusive as they were when this subdivision was first sug- 
gested. The absurdity of the subdivision is particularly patent when we 
find telencephalic commissures either in the roof of, or even behind, 
the so-called diencephalon. An escape from these anomalies is found by 
recognising that the optic chiasma and its related structures (the ’’ophthalm- 
encephalon” of C. Jupson Herrick) has been formed by a migration of 
tissue forwards from the tectum opticum (vide Fig. 4) during phylogeny; 
the tissue being wrapped around an olfactory district to which it was, and 
still is, entirely foreign. This district is the wall of the primitive arc hi- 
olfactory vesicle and includes the territory lying between the infundi- 
bulum and the habenula. 
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The whole area of neural tube roof, from the infundibulum anteriorly 
to the habenular region posteriorly (see Fig. 5), must be recognised as fore- 
brain and is a tectum olfactorium. I introduce this term tectusm olfactorium 
because it serves two valuable purposes; firstly, as embodying the fact that 
the lamina terminalis (and paraterminal body) is portion of a homogeneous 
roof formation; and secondly, as supplying a term which the comparative 
anatomical facts demand — a term which denotes that the whole of the 
district between these landmarks belongs to the olfactory segment of the 
neural tube (cf. Fig. 2) and which signifies further that a subdivision of 
this segment (coterminous with the prosencephalon) into a_ telencephalon 
and a diencephalon is morphologically artificial, unnecessary and misleading 


3. THE TWO MAJOR STAGES IN OLFACTORY EVOLUTION. 


It is unquestionable that the olfactory apparatus functioned successfully 
ages before the ancestral fish-like form emerged upon the land. It is equally 
unquestionable that an olfactory organ arising and functioning in the water 
habitat for untold ages, must have given origin centrally to permanent 
modifications of forebrain structure which should still be traceable in the 
forebrains of all the higher vertebrates which passed through this water- 
living stage. 

The original site and condition of the earliest olfactory organ may 
justly be presumed to be that which is repeated in ontogeny in all verte- 
brates; namely, a placodal area of sensitive epithelium situated in the ectoderm 
dorsal to, and lateral from, the infundibulum and therefore morphologically 
posterior to the oral membrane (PETER, 1906). 

Such a condition antedated the development of a jaw apparatus and 
consequently was prior to the growth forwards of the tissue innervated by 
the trigeminal apparatus (Dart, 1923). Embryology has now rendered it clear 


that the jaw apparatus was developed by the thrusting forwards of a 


mesodermal tissue of ectodermal origin (mesectoderm of PLatr, LANDACRE, 


and many others) above (topographically anterior to, but morphologically 


posterior to) and below (also topographically anterior to, but morphologically 
posterior to) the oral membrane. The portion above the oral membrane was 
the upper jaw rudiment, and so it was natural that the mesectoderm con- 
stituting the upper jaw should grow around and involve the primitive olfactory 
organ. Such an involvement seems to have taken place in the ancestral stock 
of all living vertebrates except the cyclostomes. 

This involvement of the primitive olfactory organ in the upper jaw, 
when it occurred, was a structural modification which presented many 


different possibilities (in the directions of better protection and_ better 
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functioning) to a plastic chordate stock. The great variety in arrangement 
of the nasal chambers, of the interval between the sensory epithelium and 
the glomerular formation of the olfactory bulb — in brief, the innumerable 
specialisations which have occurred in the whole apparatus amongst fishes 
(Elasmobranchii, Ganoidei, Teleostei and Dipnoi) — are witness to the 
extensive range of the earlier trials made by Nature with this originally 
simple apparatus. 

All of these trials had a common point of departure in an olfactory 
organ embraced by the upper jaw and situated in the roof of the mouth and 
therefore so situated that it tested the water current passing through the mouth 
and the gill-slits. An animal living in a fluid medium gained a real evo- 
lutionary advantage by bringing an externally situated exteroceptive organ 
of this type into a chamber manufactured by the development of a jaw 
apparatus. The organ was better protected and became even more valuable 
exteroceptively because the respiratory current through the mouth was con- 
tinuous and thus prevented the organ from being embarrassed in its function- 
ing by whatever chemical actions took place in the digestive apparatus; 
moreover, the animal, by simultaneously smelling and tasting its food was 
able to build up associations which made it better capable of discerning the 
relative taste and food value of different smells. Despite these advantages 
it appears that many fishes found it still more advantageous finally to separate 
the entrance for food from the entrance for the respiratory current. 

It seems probable that the form ancestral to higher vertebrates which 
emerged successfully upon the land was one with at least a partial separation 
of the two entrances and passages; for if a water-living animal with an 
olfactory organ situated in the roof of the mouth cavity emerged upon the 
land, this arrangement, so advantageous in a water medium, would present 
many disadvantages in the new environment on land. In the first place, the 
passage of a regular stream of air through the mouth cavity would be 
undesirable because of its dessicating effect. Undoubtedly that form which 
provided a separate air passage to defend itself against this detriment, would 
secure an advantage. Incidentally, by providing this separate chamber into 
which the olfactory epithelium expanded, it achieved an olfactory organ 
unhampered in its functioning by the embarrassments, which would occur 
in the aerial medium, as a result of the varying states of chemical activity 
in the mouth cavity or adjacent portions of the alimentary tract. At any 
rate, the forms which were able to make better use of the information 
conveyed by odoriferous bodies in the air were either those whose olfactory 
organs were cut off entirely fram the embarrassment necessitated by the 
mouth cavity position, or else those whose olfactory apparatus, although 
situated in the mouth cavity, was plastic enough to expand upwards and 
laterally into the passages utilised by the air current — thus providing here 
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also an olfactory epithelium — one sensitive enough to detect odoriferous 
substances borne by the air. 

Now it is characteristic of all land vertebrates and even of Amphibia 
that they possess a double olfactory apparatus; i.e., the olfactory organ on 
each side is not single, as it is too frequently described, but is duplicate. 
In addition to the ordinary or true olfactory organ constituted by a localised 
area of specialised olfactory sensory epithelium in the roof and walls of 
the nasal cavities, there is present a second olfactory organ constituted by 
a localised area of specialised olfactory epithelium (organ of Jacobson) in 
the roof of the mouth cavity. The olfactory nature of the epithelium in this 
organ (which occupies the more primitive situation of the olfactory appa- 
ratus) is attested by the researches of v. BRUNN (1892), LENHOSSEK (1892), 
Rerzius (1894), Reap (1908) and others, who have demonstrated the 
olfactory epithelium itself by the Golgi method, and have shown further that 
this characteristic epithelium communicates by means of the typical glome- 
rular apparatus with the processes of mitral cells in a localisable area of 
the olfactory bulb, to which we shall shortly refer in detail. I have personally 
ratified their findings for the python. BEarp (188 9) went so far as to state 
that “Jacobson’s organ in snakes (for that matter, in Lacertilia also) must 
be an incomparably finer sense organ than their nose proper”. 

However this may be, the olfactory function of the organ is unquestion- 
able. Equally unquestionable is the general occurrence of the apparatus 
whether well-developed (as in snakes and many lizards and smaller mammals) 
or atrophic (as in Crocidilia, Aves, Cheiroptera, Cetacea and higher Primates). 
Broom (1900) has summarised our present knowledge concerning the mam- 


malian organ of Jacobson and has pointed out amongst other things that: 


1."’The organ is, as a rule, better developed in the lower forms than the 
higher.” 


to 


_” There is throughout large groups a very marked constancy of the type 
followed by the organ in its general relations and connections.” 


.”From the small tendency to variation in the organ and its cartilages, we 


have in them a factor of considerable value in the classification of the 
Eutherian orders probably of more value than either dentition or pla- 


centation.” 


These various generalisations made by Broom demonstrate the primitive 
nature, constant occurrence and stability of the structure. They further the 
expectation that the origin and persistence of the organ must have played a 
conspicuous role in modelling the form of the vertebrate forebrain. Another 
important discovery of Broom’s which indicates the olfactory nature of the 
organ is the fact that the mammals which possess the organ in most rudi- 
mentary state are Cheiroptera, Cetacea and higher Primates. These three 
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groups are characterised by specialisations of a nature (the Cheiroptera 
taking the flight, the Cetacea entering the water, and the higher Primates 
relying upon their vision) which signifies the general recession of the sense 
of smell for mammalian forms. 

The olfactory organ of Jacobson, like most human vestigial structures, 
has given rise to numerous speculations. BROMAN (1919) has recently sug- 
gested that the ’organon vomeronasale (Jacobsoni) is nothing other than 
the old water olfactory organ of vertebrates adapted for life on land” 
(HERRICK, 1921). This interpretation is interesting; but it is possible, and 
certainly more correct, to describe both olfactory organs in the same terms. 
They are both ’adaptations to land life, of the old water olfactory organ” — 
adaptations which have arisen simply because it was possible for the pri- 
mitive or archi-olfactory organ to split, as it were, into two and to 
give rise on the one hand to a palaeo-olfactory organ which retained 
the ancestral situation in the roof of the mouth cavity, and on the other 
hand to a second or true (in our sense) neo-olfactory organ which 
had elaborated for itself a new cavity — the nasal cavity. 

Some theory which postulates a differentiation of the primitive olfactory 
organ in this fashion is necessary to explain the numerous facts now gathered 
by different observers concerning the double apparatus present in all higher 
vertebrate forms. Nor are facts lacking to suggest that a subdivision of the 
primitive organ along these lines is indicated even in certain living fishes 
and in Amphibia. 

Upon purely embryological data GAWRILENKO (1910) has shown the 
olfactory organ of bony fishes to be a double structure and has put forward 
the view that the medial and larger half of the olfactory organ in these 
fishes is the homologue of the organ of Jacobson in Amphibia and _ higher 
vertebrates. It is developed from the medial half of the nasal placode, and 
the medial half of the nasal placode gives rise to the organ of Jacobson 
in higher forms. 

It is very desirable that no misconception should arise concerning the 
sequence of the occurrences in this phylogenetic history. BEARD is quite 
correct in regarding the organ of Jacobson as a differentiation within the 
"olfactory sense organ which was there before it”, but the researches of 
GAWRILENKO show that the “olfactory organ which was there before it” 
was the relatively undifferentiated water-smelling olfactory organ of a fish — 
not (as Bearp would have us believe) the true olfactory organ which is 
the more recent and more highly elaborated of the two organs. When the 
water-smelling organ became adapted to air-smelling, the whole apparatus 
became transformed and Jacobson’s organ arose from the medial half 
of the "olfactory sense organ which was there before it” while the true 
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air-smelling organ developed from the lateral half of the "olfactory sense 
organ which was there before it”. 

Now neither of the two olfactory organs which arose from the fish- 
like or archi-olfactory apparatus was a water-smelling organ. This 
is demonstrated by the fact that the organ of Jacobson atrophies in both 
reptiles (such as Crocidilia) and mammals (such as Cetacea) which have 
returned to the water habitat. They have failed to make use of what should 
have been a most valuable equipment if it had had the water-smelling function. 
Like the true air-smelling organ, it tends to atrophy in water-living forms 
and even where it persists there is no evidence to show that it becomes a 
water-smelling organ in the archi-olfactory sense. 

This observation is of importance because it shows (as BROMAN correctly 
inferred) the adaptation of the organ of Jacobson to life upon 
the land. This adaptation was so advanced that it was irreversible in those 
reptiles or mammals which re-entered the water. Still, the adaptational 
changes which the organ underwent were not incompatible with the retention 
of a number of characteristics common to a more primitive type of olfactory 
apparatus. It retained the ancestral situation in the roof of the mouth and 
it carried on the old business of smelling the food while it was being tasted, 
and while (in mammals) it was being sucked and masticated. This spe- 
cialisation made the organ relatively useless as a distance re 
ceptor and therefore enhanced the differences between it and the true 
air-smelling organ. We shall also find that its nerves are connected centrally 
with the outhermost fringe and therefore the most primitive portion of the 


cerebral cortex. 


. THE FIRST TWO MAJOR STAGES IN FOREBRAIN EVOLUTION 
— THE TWO OLFACTORY ORGANS AND THEIR CENTRAL 
CONNECTIONS. 


Recognising these facts, it makes for simplicity and clearness of thinking 
to name Jacobson’s organ the palaeo-olfactory organ and the nerve 
supplying it the palaeo-olfactory nerve in order to distinguish it 
from, and at the same time declare its relationship with, the more recent 
neo-olfactory (or more simply, olfactory) organ and nerve. 
Figure 4 is a drawing from a dissection of the diamond python which 
illustrates the two olfactory organs and their separate nerve supply. The 
course of the palaeo-olfactory nerve is towards the medial aspect 
of the olfactory bulb. 

Knowledge concerning this dual construction of the olfactory organs 
and their nerve supply in Reptilia really dates from the discoveries of 


Leypic (1872 and 1897). Leypic pointed out the separate character of the 
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nerve supply to Jacobson’s organ in the snake and inferred its olfactory 
character from the type of its peripheral ending and its central attachment 
to the olfactory bulb. Since Lreypic’s time it has been found that two other 
nerves — the nervus terminalis (a sympathetic nerve) and filaments from 
the trigeminal (nerves of common sensation) also supply the tissue of which 
the organ is composed. From the functional point of view the olfactory 
fibres (i.e. the nervus palaeo-olfactorius) are naturally of supreme importance 
to the organ. 

A great advance was made in our information concerning the palaeo- 
olfactory apparatus when C. L. Herrick (1893) described under the name 
of “mesal olfactory fossa” a deep depression upon the medial aspect of the 


Olfactory bulb. 

ranch from Trigeminus. 
Olfactory nerve. 

asal septum. 


Palzeolfactory nerve. 


Nasal opening. 


organ, 
(Jacobson,) 


Fig. 4. Dissection of the snout region of Python spilotes (the diamond python). 


olfactory bulb of certain Ophidia (Tropidonotus, Coluber and Eutaenia) 
and showed that the "localised development of pero on the ventral aspect 
is associated with the isolated course of the highly developed tract of Jacob- 


son’s organ”. This observation of HErriIck’s revealed the association of a 
division of the olfactory bulb (vide Fig. 5) corresponding with the division 
of the peripheral organs. The value of HERRICK’s observations was increased 
when Ettiot Smitu (1895) pointed out that ”’The olfactory cup in the 
Monotreme, although on the dorsal and lateral aspects of the bulb is 
apparently comparable to the ’mesal olfactory fossa’ of the Reptile, since 
it appears to be definitely associated with the development of Jacobson’s 
organ.” He showed in this way that the Mammalia possessed an apparatus 
in the olfactory bulb entirely homologous with that of Reptilia. 

These observations of Herrick and demonstrated con- 
clusively that the duality of the olfactory apparatus is not confined to the 
peripheral structures (the two epithelial receptor surfaces and the two nerves) 
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but is equally evident in the olfactory bulb. Each bulb is divided into two 
formations, one receiving the nervus olfactorius (neo-olfactorius) and which 
I shall call the formatio neo-olfactoria, the other receiving the nervus palaeo- 
olfactorius — the formatio palaeo-olfactoria (Figs. 5 and 6). This duality 
of the olfactory bulb corresponding with the duality of the organs has been 
confirmed by HaLLer (1900) for Emys, by UNGER (1906) for the Gecko, 
and by McCorrer (1917) and C. Jupson Herrick (1921) for Amphibia. 

The double constitution of the olfactory bulb in the frog is so obvious 
macroscopically that Gaupr (1899) called the portion now known to be 
associated with Jacobson’s organ, the "bulbus olfactorius accessorius’’. This 
term “accessory” used by Gavupp and utilised by HERRICK, Kappers and 
others, seems misleading from the phylogenetic point of view because it 
inverts the ancestral sequence of the two nasal organs. The term ’’vomero- 
nasal’, utilised by McCorTrer and others, has descriptive value for the organ 
itself but conveys no information concerning the physiological nature of the 
organ and its nerve supply. The term "palaeo-olfactory” here used is prefer- 
able for several reasons. In the first place, it expresses a phylogenetic con- 
ception, emphasising the more primitive, less differentiated, and apparently 
ancestral olfactory characters which the organ of Jacobson and its central 
connections certainly have. In the second place, the term carries a physiological 
significance which a merely descriptive term like "vomero-nasal” does not 
afford when applied to cerebral structures. Finally, it places a desirable 
emphasis upon the distinction which must be drawn between the olfactory 
(nervus palaeo-olfactorius) and sympathetic (nervus terminalis of PixKus) 
innervation of the palaeo-olfactory organ on the one hand, and between the 
nervus palaeo-olfactorius and nervus olfactorius (neo-olfactorius) on the 
other. 

Recently Kappers (1921) has stated that "the ‘accessory olfactory bulb’ 
of mammals is something different from that of the frog, which receives 
lateral olfactory fibres and also has a quite different, more caudal situation”’. 
In the same book on the same page (1054), he has recognised the complete 
homology of the "accessory olfactory bulb” of Mammalia with the ’’acces- 
sory olfactory bulb” of Amphibia in that he has accepted the belief that the 
palaeo-olfactory formation (or accessory olfactory bulb) has cells of a 
different type from those of the rest of the bulb (olfactory formation proper), 
and that these cells receive the palaeo-olfactory fibres from Jacobson’s organ. 
Meantime, the discovery of ELL1iot Smitu (1895) already referred to, had 
shown long before how irrelevant, from the point of view of homology, 


the “lie” of the palaeo-olfactory fibres and the actual position of the palaeo- 
olfactory formation upon the bulb really are. 
The homology, I believe, is an exact one and the double constitution 


of the olfactory bulb in Mammalia has the same significance that it possesses 
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in both Reptilia (and therefore birds) and Amphibia, and possibly also in 
certain fishes (according to GAWRILENKO). 


a. Palaco-olfactory relays. 


The palaeo-olfactory organ is connected centrally, by means of the 
palaeo-olfactory nerve, with the palaeo-olfactory glomerular formation (for- 
matio palaeo-olfactoria) of the olfactory bulbs (Figs. 5 and 6). In reptiles 
(Herrick, Rasi-RuckHarp, &c.), this formation is usually situated in a 
pitted arrangement on the medial aspect of the olfactory bulb; in Amphibia, 


it is usually on the lateral surface, a position also maintained by the for- 


mation in Ornithorhynchus. The determining factors in this difference of 
location are not known but it seems probable to me that the site is deter- 
mined by the direction in which the majority of the relaying tracts of the 
first order are despatched from the palaeo-olfactory formation. 

The relay through the mitral cells of the palaeo-olfactory formation 
takes place in Amphibia, as Herrick (1921) has shown, mainly in the 
lateral direction through his ’’ventro-lateral olfactory tract” towards the 
amygdaloid region. This seems to be the more obvious portion of the system 
in Amphibia and possibly a similar condition is true of Monotremata. In 
reptiles, this particular tract finds a homologue in the ’’tractus bulbo-epi- 
striaticus” of EpinGer. This tract may therefore be termed the ”’radiatio 
palaeo-olfactoria lateralis’. But the more obyious connection which the tracts 
arising in the medial part of the bulb (and therefore from the palaeo- 
olfactory formation) possess in Reptilia, is with the septum and the tuber- 
culum olfactorium. UNGER (1906) showed this arrangement and has figured 
it very clearly for the Gecko, stating that the medial olfactory tract (tractus 
bulbo-parolfactorius) runs directly into the medial wall of the hemisphere. 
He has shown it breaking up in the septum and tuberculum olfactorium — 
in short, in that portion of the brain tissue embracing the palaeostriatum. 
It is distributed to the paraterminal body and to the palaeostriatal cortex 
of my earlier work. This tract may therefore be designated the ”radiatio 
falaco-olfactoria medialis’, 

The observations of Herrick and UNGER carried out on members of 
different classes of reptiles have confirmed the observations of BELA HALLER 
(1900) upon Emys. Hatter showed the double constitution of the 
olfactory bulb and pointed out that in correspondence with this division of 
the bulb we have two systems of fibres coming therefrom, these systems 
being dorsal and ventral. Each of these systems has lateral and medial fibre- 
tracts as in most reptiles. 

The ”ventralwartige Fasersystem” of Emys includes the radiatio palaeo- 
olfactoria medialis ("bulbo-parolfactory tract” of UNGER) and the radiatio 
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palaco-olfactoria lateralis (’’ventro-lateral tract” of HERRICK). Both of these 
belong to one system as HALLER realised. This system is distinguished, as 
he states, by uniting this portion of the bulb with the Gebieten des Stamm- 
hirns” and with the hypothalamus. Although HALLER did not suggest any 
explanation of the division of the olfactory bulb into two parts and the 
corresponding division of tracts running from the bulb to the forebrain into 
two systems, his data had proven that the palaeo-olfactory formation of 
the bulb was connected by the ’’ventralwartige System” with the septum, 
the tuberculum olfactorium and the amygdaloid complex ("epistriatum” of 
that author) all of which he groups together as ’primare Pallium”’. 

Ihe anatomical details concerning this ventral fibre relay system are so 
well known from the works of MEYER (1893), EDINGER (1896), HALLER 
(1900), UNGER (1906), JoHNsTON (1913) and CrossBy (1917) that there is 
no need for their amplification here. 

The correlation of the palaeo-olfactory organ with this ventral system 
is corroborated by the fact that it is so well marked in turtles and snakes 
where the palaeo-olfactory organ is well developed and that it is relatively 
recessive in crocidiles where the organ is recessive. The particular issue 
which I am desirous of emphasising here is that the distribution of this 
ventral system to the "primare Palium” is the distribution of the palaeo- 
olfactory relay system to the sensorium palaeo-olfactorium. 

Fibres of this ventral system are distributed to the infra-foraminal and 
to the supra-foraminal parts of the septum (as HALLER and others have 
described) and is distributed also to a continuous stretch of tissue from 
the pre-optic region medially to the amygdaloid region laterally both above 
and below the foramen of Monro. Its distribution comprises not only the 
palaeo-striatal cortex embracing the basal regions of the brain (’’subcortical 
areas” of American authors) but also the paraterminal body (as defined by 
ELLIoT SMITH, 1903, a; and in the earlier portion of this paper) throughout 
its extent. Its distribution is therefore to the tectum olfactorium described 
at the opening of this paper. Hence the tectum olfactorium and the sensorium 
palaeo-olfactorium are, for our present purposes, synonymous. 


The sensorium palaeo-olfactorium, to which the ventral fibre relay system 


is distributed, is naturally limited in extent in the mammalian forebrain but 
its expanse can be determined fairly precisely macroscopically even in the 
most specialised brain. In Figures 5 and 6 are schemata of the boundary 
lines which are almost universally present in the mammalian forebrain. When 
the ancestral form emerged upon land the revolutionary dorso-lateral expanse 
of the primitive (archi-olfactory) nasal organ took place with the results 
we have already visualised — namely, the appearance of two olfactory organs 
(palaeo-olfactory and neo-olfactory), two nerves, two formations in the 
olfactory bulb, and two systems of fibre-relavs from the olfactory bulb to 
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the forebrain. Simultaneously there occurred a profound upheaval in the 
sensorium (archi-olfactorium) leading to the production of two sensoria, 
the more primitive of which (palaeo-olfactorium) was relegated to the 
periphery ; i.e. to the extreme medial, ventral, posterior and lateral regions 
by the dorso-laterally expanding sensorium neo-olfactorium. The quality of 
the new peripheral olfactory organ and the impulses it mediated was such 
that a new sensorium of more specialised histological structure was evoked; 
further, the relative inequality of expansion and growth in the two sensoria 
was such that indentations took place at their margins. 
Two sulci thus came to indicate macroscopically the medial and lateral 
boundaries of the sensorium palaeo-olfactorium. Various terminologies of an 


sensorium commune .(neopalli) Sulcus olfactorius medialis 


Sensorium neo-olfactorium, Sulcus palaeo-olfactorius medialis , 


sensorium palazo-ofactorium. tectum opticum, 


)/*comm. habenularum, 
comm, hippocampi. 


comm. anterior. 


/ 


intectum olfactorium. 


formatio paleeo- olfactoria. 
tuberculum olfactorium- ~~ _7infundibulum, 
nucleus preopticus ~~ 
chiasma opticum/ 

Fig. 5. Schema of primitive mammalian forebrain to show the extent of the tectum 
olfactorium and the three sensoria, of which it is actually composed, together with 
their respective boundaries. (Medial aspect.) 
arbitrary type have resulted in a variety of names for both of these sulci, the 
medial boundary or sulcus palaeo-olfactorius medialis being that which Kap- 
PERS (1921) has called ’fissura septo-pallialis”, and the lateral boundary or 
sulcus palaco-olfactorius lateralis being that called the ”fissura endorhinalis” 
by TURNER and "fissura rhinalis” by His (ELLiot Situ, 1894). As neither 
of these sulci are complete (i.e. neither of them indent the whole thickness 
of the cerebral vesicle wall) it is undesirable (vide ELL1ot SmitH) to name 
either of them fissures” while the value of the terms ’’septo-pallial” and 
"endorhinal” is questionable for reasons which I shall not attempt to sum- 

marise at this point. 

The sulcus palaeo-olfactorius lateralis is particularly well-marked in 
Monotremata and in some Marsupialia amongst Mammalia. Its site can 
usually be determined by means of a depression which denotes the line of 
entry of those arteries termed "lateral striate’ by ELLiot SmitH (1919) 
and homologised with the ’claustral” arteries by SHELLSHEAR (1920). It is 
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the “sulcus arcuatus lateralis” of Beccari (1910) in Man and lies between 
the pyriform area and the tuberculum olfactorium; i.e. between the true 
olfactory cortex and the cortex named palaeostriatal by me in an 
earlier paper (1921). As far as I am able to determine the "very constant 
furrow on the pyriform lobe”, noted by ELL1iot SMITH (1903, b), which lies 
laterally from the amygdaloid nucleus and separates it and the tissue adjacent 
thereto from the bulk of the area pyriformis represents the posterior limb 
of this lateral boundary separating the old and new olfactory sensoria. 

The sulcus palaeo-olfactorius medialis is present in Monotremata as 
ELLiot Smitu (1899) has shown. He has represented this sulcus separating 
the paraterminal body ventrally from the forward continuation of the hippo- 
campal cortex (in front of the commissural bed) dorsally. As the ”septo- 
pallial fissure” of Kappers, this indentation is well known in Amphibia and 
Reptilia. Its homologue has been identified in Mammalia by Beccart in his 
various papers. It is his "sulcus arcuatus medialis”. This depression is 
ordinarily well-developed in Man, as Beccart (1910) has shown. In Cun- 
NINGHAM’s Manual of Practical Anatomy (seventh edition) it is illustrated 
aS separating the paraterminal body (of ELLIoT SMITH) ventro-posteriorly 
from the gyrus subcallosus (of ZUCKERKANDL) dorso-anteriorly. In othe 
words this sulcus palaeo-olfactorius medialis is the medial boundary between 


the old and the new olfactory sensoria. 


b. Neo-olfactory relays. 


The study of the palaeo-olfactory relays has shown us that the true 
olfactory relays form only portion of the olfactory relays of previous authors. 
The true olfactory relays constitute the “dorsalwartige Fasersystem” of 
HALLER; and this dorsal olfactory fibre relay system (of HALLER) pre- 
dominates over the ventral olfactory fibre relay system according to the 
degree of prominence which the true olfactory apparatus assumes over the 
palaeo-olfactory apparatus. The medial relay of the dorsal system radiatio 
neo-olfactoria medialis is usually diminutive, although it may be very marked 
in Reptilia (as a “bulbo-cortical tract”) and in Monotremata ("direct olfactory 
ract to the fascia dentata’” of E_ttot Smirn). It is the radiation which 
enters the gyrus subcallosus of ZUCKERKANDL. This gyrus appears to be 
merely the atrophic anterior end of the hippocampal formation (i.e. pre- 
hippocampal cortex) and lies dorsal to the sulcus palaeo-olfactorius medialis 


Interest attaches here to the view put forward by ELtiot Situ (1894) 


that the hippocampal formation was prolonged into the olfactory bulb in the 


foetal Ornithorhynchus. 
rhe lateral relay of the dorsal system radiatio neo-olfactoria lateralis 


affords the more convenient track for the majority of air-borne smell im- 
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pressions. This relay is distributed dorso-laterally from the sulcus palaeo- 
olfactorius lateralis to the area pyriformis (and pre-pyriformis) and the 
nucleus of the lateral olfactory tract. 

By these medial and lateral relays the formatio neo-olfactoria is connected 
through the dorsal fibre system with the sensorium neo-olfactorium, which 
comprises the pre-hippocampal cortex, the hippocampal formation, the area 
pyriformis and the pre-pyriform cortex — the whole constituting a neo- 
olfactory limbic lobe entirely encircled by the palaeo-olfactory limbic lobe 
but encircling in its turn the neopallium. 

The sensorium neo-olfactorium is not the primitive thing that it has 
been believed to be, but has been elaborated at a comparatively recent 
(emergence on land) stage in evolutionary history. Its peripheral organ on 
the one hand has been a differentiation of the dorso-lateral part of the old 
water-smelling organ which expanded into a new and specially elaborated 
(nasal) cavity. Its sensorium, on the other hand, is an aggrandisement of 
and an expansion within the dorso-lateral area of the ancient tectum 
olfactorium. With the enhanced development of the new apparatus the palaeo- 
olfactory organ, which retained the primitive (mouth) situation peripherally, 
was relegated to the extreme margin of cerebral cortex in its central con- 
nections. The palaeo-olfactory sensorium is therefore the true margin of the 
cerebral cortex, being a further ”fringe’ outside the neo-olfactory or true 


olfactory sensorium — its fringing or "cortex to hilum” relationship to the 
sensorium neo-olfactorium arising in consequence of a principle of 


infiltration. 

This duality’ of the olfactory apparatus has not been fully recognised, 
and yet it is remarkable how many confirmations can be brought forward 
of its essential truth. Perhaps one of the most interesting of these con- 
firmations is that discovered by D6LLKEN (1909) who found that the neuro- 
blasts of the palaeo-olfactory sensorium differentiate earlier than those of 
the neo-olfactory sensorium. He showed that these cells displayed an argento- 
phile affinity earlier than any other part of the forebrain tissue and broadly 
compared this difference in time incidence of neuroblastic differentiation 


with the difference in time incidence of nervetract myelination discovered 


by FLECHSsIG. 

Confirmatory also is the persistent effort made by most investigators of 
forebrain morphology to divide the olfactory sensorium into two distinct 
helds. The introduction of various terms, such as the "palaeo-encephalon” 


* Shortly after this paper was sent to the press I received the interesting article 
of M, Mutet on ”Les stries olfactives chez THomme” in the Archives d’Anatomie, 
d'Histologie et d’Embryologie T. II Fasc. 3/5 1923, in which M. Mute has definitely 
confirmed the double nature of the olfactory relays in Man, originally brought to light 
by Beccari in ’Les stries olfactives dans le cerveau humain”’. Monit. Zool. ital. Ann. 22. 
No. 10. 
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of EpInGER, the “palaco-pallium” of Kaprers, the "primary pallium” of 
HALLE, the "basal regions” of many British writers, the ’sub-cortices” of 
various American writers, and "sub-pallial areas” of HoLMGREN, is to be 
looked upon as an attempt to split off within the rhinencephalon the more 
primitive and ancestral olfactory sensorium. I do not mean to imply by this 
statement that the various terms introduced by these different authors are 
synonymous or interchangeable, nor ‘do I intend to discuss any of their par- 
ticular merits or disadvantages. It is sufficient for our present purposes to 
note the fact that neurologists, for many years past, have been attempting 
to split up the rhinencephalon into two gross subdivisions and to recognise 
one of these as the more primitive. 

This subdivision was mooted by ELtior Smitu (1894) thirty years ago 
when he said: The surface regions of the hemisphere are already differen- 
tiated into two histologically distinct districts: 1) a basal region (comprising 
the tuberculum olfactorium and the pre-commissural area) which presents 


an amorphous and undifferentiated structure; and 2) a dorso-lateral region 


the pallium — which exhibits characteristically specialised features. Inter- 
posed between these regions on either side there are two districts — the 
hippocampus and the pyriform lobe — which present intermediate or tran- 


sitional features. These divisions have a further and much wider significance. 
The undifferentiated basal regions... are the ancient parts of the 
brain phylogenetically, and develop early in ontogeny. The transitions 
appear next in phylogeny — the hippocampus and the pyriform lobe. The 
highly differentiated pallium (neo-pallium) appears last and continues to 
increase in size and histological secialisation long after the other regions have 


reached the acme of their evolution or are even in their decline.” 


5. THE THIRD STAGE IN FOREBRAIN EVOLUTION — FURTHER 
CHANGES ILLUSTRATING THE PRINCIPLE OF INFILTRATION. 


The appearance of the neopallium provoked in its turn an upheaval within 
the olfactory vesicle. Once more it was the dorso-lateral area of the vesicle 
which was invaded and became expanded, relegating both palaeo-olfactory 
and neo-olfactory sensoria to the ventro-medial and ventro-lateral parts of 
the forebrain respectively (Figs. 5 and 6). This expansion of the vesicle, 
like its forerunner, resulted in the development of indentations (Fig. 7) 
at the adjacent margins of the sensorium neo-olfactorium and the sensorium 
commune (neopallium). The sulcus neo-olfactorius medialis (’’sulcus limi- 
tans hippocampi” of ELiior SMirn anteriorly and the true fissura hippo- 
campi posteriorly) on the medial side, and the sulcus neo-olfactorius lateralis 


(“fissura rhinalis” of some authors; “ectorhinalis” of others) on the lateral 
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side, are the products of this more recent inequality of growth (Figs. 5 
and 6). They vary in length and depth in different classes of mammals, 
the lateral one (as would be anticipated from the greater development of 
the lateral radiation, the pre-pyriform and pyriform cortices) being usually 
the more prominently developed. 

On this occasion the expansion of the cerebral vesicle was not occasioned 
by the specialisation of a new olfactory receptor anteriorly and the infiltration 
of the sensorium palaco-olfactorium by a new system of superficial externally 
situated radiations passing posteriorly from the formatio neo-olfactorium; 
but it was brought about by factors operating posteriorly and the invasion 
of the sensorium neo-olfactorium by deep internally-situated fibre tracts 
passing anteriorly from the thalamus. 


sulcus olfactorius lateralis 
sensorium com Wii). / 
commune (neopa / sulcus palzeo-olfactorius lateralis. 
\ / 
sensorium neo-olfactorium. /nabenula, 
tectum opticum, 
sensorium palzeo-olfactorium, 
formatio neo-olfactoria. 
‘ 


/ 


formatio paleo-olfactoria. ~~tractus opticus. 


tuberculum olfactorium-- ~~ limit oF tectum olfactorium. 


nucleus amygdaloideus- ~~ infundibulum. 

Fig. 6. Schema of forebrain (vide fig. 5) from lateral aspect to show the same features 
and the optic tract wrapped around the olfactory segment ancestrally anterior to the 
optic segment. 

This invasion or infiltration of the forebrain vesicle from more posteriorly 
located areas of the neural tube had been proceeding for a long period 
before the invading fibres reached the dorso-lateral periphery of the fore- 
brain vesicle and caused the formation of the sensorium commune (neo- 
pallium). If Figure 7 is examined it will be seen that the fibres of the neo- 
pallial radiation from the thalamus to the forebrain is distributed to the neo- 
pallium. It has invaded the external surface of the forebrain territory and 
has ipso facto evoked the neopallium. 

In all mammalian forebrains there are two other systems or radiations 
going to the forebrain, both of which fail to reach the outer surface but 
are distributed to territories abutting on the ventricular cavity. These two 
deeply situated territories of the forebrain constitute the corpus striatum; 
they are the palaeo-striatum and hypopallium (neostriatum) respectively. The 
palaeostriatum is the oldest part of the corpus striatum. It is present in 
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practically all fishes and its radiation is mediated by the medial forebrain 
l 


uundle. As I pointed out in a previous paper (1920) it lies under cover of 
a palaeostriatal cortex (cf. Fig. 3) which cortex has here been shown to 
belong to the sensorium palaeo-olfactorium. It follows from this fact that 
the palaeostriatum has been formed by an invasion of the deeper cell layer 
of the sensorium palaeo-olfactorium. This cell layer, migrating (in accordance 
with the neuro-biotactic principle of Kapprers) towards the source of the 
impulses received by them and proliferating under the influence of these 
new incoming stimuli, provoked an amassing of neural substance which has 
bulged the ventricular floor inwards. The limits of the palaeostriatum are 
then to be recognised by two valleculae on the ventricular aspect of the 
cerebral hemispheres which we may distinguish as the sulcus palacostriatalis 
medialis ("fissura septo-striatica” of KapPEeRs, 1921, p. 1016) and the sulcus 
palaeostriatalis lateralis ("fissura striato-archi-striatica” of KAPPERs, 1921, 
p. 1017) respectively (vide Fig. 7). The sulcus palaeostriatalis medialis marks 


the ventricular aspect the medial limit of the palaeostriatum but does 


on 
not coincide with the medial limit of the sensorium palaeo-olfactorium. This 
medial limit of the sensorium palaeo-olfactorium on the ventricular surface 
of the forebrain is marked by the su/cus palaco-olfactorius medialis internus 
("fissura limitans hippocampi” of Kappers, 1921, pp. 1000 and 1002) which 
defines the limit between the paraterminal body or septum (sensorium palaeo- 
olfactorium) and hippocampal formation (sensorium neo-olfactorium) 
medially and so lies directly internal to the sulcus palaeo-olfactorius medialis. 
belong to the sensorium palae-olfactorium. It follows from this fact that the 
Therefore the medial limit of the palaeostriatum lies within the substance 
of the sensorium palaeo-olfactorium. The sulcus palaeostriatalis lateralis, 
on the other hand, marks the lateral limit of the palaeostriatum on the ventri- 
cular wall, and simultaneously coincides with the lateral limit of the sensorium 
palaeo-olfactorium. It might therefore be named the sulcus palaeo-olfactorius 
lateralis internus with equal exactitude (vide Fig. 7). 

The reason for this coincidence of the two limits lies in the subsequent 
history of the lateral olfactory field and the development of the hypopallium. 
The facts are emphasised here to draw attention to the further fact that 
the palaeostriatum is confined to an area lying wholly within the territory of 
the sensorium palaeo-olfactorium. From this arrangement the deduction is 
warranted that the formation of the palaeostriatum preceded the appearance 
of the true olfactory organ and was called into being primarily for the 
purpose of correlating impulses (whose character is not yet adequately under- 
stood) coming up from the thalamic region (hypothalamus) with the more 
primitive type of olfactory sensation. Presumably it occurred in the water 
stage of pre-mammalian history. 


The hypopallium (neostriatum) is a later evolution. True, its rudiment 
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is discernible even in fishes (Dart, 1920; KappErs, 1921); but it is a 
formation which emergence upon land certainly favoured if it did not actually 
provoke it. There is, however, the strongest evidence for believing that its 
provocation was conditioned by the subdivision of the peripheral nasal organ 
above analysed, seeing that GAWRILENKO has demonstrated a subdivision of 
the olfactory organ even in fishes. 

The exact interpretation of these phenomena must await more ample 
investigation; meantime, from the neurological evidence this much is clear. 
The hypopallium (ELLiot Smiru, 1919; Dart, 1920; Kapprers, 1921) like 
the palaeostriatum, is evoked by a radiation mediated by the lateral forebrain 
bundle which passes to the forebrain from the thalamus. This hypopallial 


medialis, neo-olfactorius medialis. 


sensorium {Commune (neopal un). S s,neo-olfactorius med, internus. 


neo-olfactorius S.pazo-olactorius med internus, 
lateralis 


s palaostriatalis med - 


7 ~~palaostriatal radiation. 
s palzo-olfactotius lateralis 
/ 


\tateral forebrain bundle. 


lzostriatum~ \ 
sensorium palazo-olfactorium). \medial forebrain bundle, 


Fig. 7. Schema of a frontal section of a primitive mammalian forebrain to depict the 
principle of infiltration underlying the evolution of the corpus striatum and the neo- 
pallium, 


radiation, by the exhibition of neurobiotactic phenomena similar to those 
evinced by the palaeostriatal radiation, led to a multiplication of the cells 
of the deeper layer and a further modelling of the ventricular wall by means 
of a protuberance (JoHNsTON, 1916; and others). 

There are important distinctions to be drawn between the hypopallium 
and the palaeostriatum. The palaeostriatum is almost equally developed on 
each side of the furrow representing the ventricular floor and may there- 
fore be looked upon as a bi-laterally symmetrical alteration of the primitive 
lateral ventricular contour. It is this bi-laterally symmetrical development 
of the palaeostriatum which is responsible for the V-shaped arrangement 
of the anterior part of the lateral ventricular floor. The hitherto unnamed 
furrow so formed may be termed the sulcus palaeostriatalis medius to denote 
that it is caused by the folding, as it were, of the palaeostriatum. The hypo- 
pallium, however, is a uni-lateral structure and produces a marked lateral 
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asymmetry of the forebrain ventricle (vide Fig. 7). It is formed by an in- 
vasion of the deeper cell layer of the sensorium neo-olfactorium in precisely 
the same way as the palaeostriatum is formed from the sensorium palaeo- 
olfactorium. As I have already shown (1920), it migrated inwards from the 
nucleus of the lateral olfactory tract (and apparently also the area pyri- 
formis) which lies dorso-laterally from the sulcus palaeo-olfactorius lateralis 
and so forms portion of the sensorium neo-olfactorium. 

In other words, this hypopallial radiation of the forebrain was an in- 
filtration which followed the old palaeostriatal pathway on its lateral aspect 
and passed through the substance of the sensorium palaeo-olfactorium but it 
exerted its influence on a region newly developed and lying beyond the 
sensorium palaeo-olfactorium — the territory in question being the sensorium 
neo-olfactorium. 

Nature has also experimented with the palaeostriatal pathway on the 
medial aspect. The striking development of the so-called septo-mesencephalic 
tract in birds shows that advantages of a certain character rewarded the 
exploitation of the medial portion of the old pathway. This phenomenon 
may have little bearing upon the question of mammalian forebrain evolution, 
but it is worthy of note in passing. 

The palaeo-olfactory sensorium and the palaeostriatum did not reach 
the summit of their evolutionary possibilities in the water. When emergence 
upon the land took place the true value of a subdivided nasal organ became 
most apparent. Both the palaeo-olfactory and the neo-olfactory organs entered 
into their fullest heritage at this period and the results were made manifest 
in a corresponding exuberance of their respective sensoria and the increased 
magnitude of the radiations from the hinder region which ultimately led to 
the formation of the type of palaeostriatum and hypopallium found amongst 
Mammalia. 

It is easy to recognise now that the ventricular boundary line between 
sensorium palaeo-olfactorium and sensorium neo-olfactorium, as such, has 
been replaced by the deep furrow developed by the expanding palaeostriatum 
and hypopallium, and that the sulcus palaeostriatalis lateralis is no other 
than the sulcus palaeo-olfactorius lateralis internus; further, that the sulcus 
marking the lateral limit of the hypopallium may with equal justice be named 
the sulcus hypopallialis or the sulcus neo-olfactorius lateralis internus, and 
that it lies directly internal to the sulcus neo-olfactorius lateralis. 

It may be mentioned for the sake of completeness that the sulcus neo- 
olfactorius medialis internus is that depression, hitherto unnamed, on the 
ventricular wall which marks the limit between the hippocampal formation 
(sensorium neo-olfactorium) and the neopallium (sensorium commune). It 
lies directly internal to the hippocampal fissure when the latter is present. 
The sulcus neo-olfactorius medialis internus, the sulcus hypopallialis seu neo- 
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olfactorius lateralis internus, and the sulcus palaeostriatalis medius are 
amongst the most conspicuous markings of the mammalian lateral ventricular 
walls (vide Kaprers, p. 1055, Fig. 553). 

The hypopallium is a forebrain formation following in the wake of the 
subdivision of the nasal organ and called into being for the express purpose 
of correlating impulses of a higher order (whose character is tactile, visual 
and auditory according to ELL1iot SMITH, 1919) with olfactory impulses of 
a new and more delicate nature. If it does not owe its actual appearance to 
the emergence upon land, this event at least provided the opportunity for 
its most successful exploitation. 

It is of great phylogenetic interest that just as we have found two 
historical stages represented in the evolution of the olfactory apparatus and 
its central connections each with its landmarks set in the external and internal 
walls of the forebrain, so we discover two historical stages represented in 
the evolution of the corpus striatum — stages which have successively 
modified the primitive forebrain pattern but have not transgressed the ancient 
landmarks. 

The transgression had to occur ultimately, for a third infiltration of 
sensory radiations from the thalamus succesfully forced its passage by the 
lateral pathway and this time beyond the deeper layer into the superficial 
stratum of the cortex itself. We may look upon these forebrain bundles as 
an adventurous army ever pressing forwards into the territory in front. The 
tide of invasion had three successive crests; first, a palaeostriatum circum- 
scribed by the sensorium palaeo-olfactorium; second, a hypopallium formed 
after it had burst through the ancient palaeo-olfactory limits laterally but 
had become arrested by the newer barrier of the sensorium neo-olfactorium ; 
finally, the neopallium — when the sweeping rush of the sensory (neopallial) 
radiations forced the second barrier and established thalamic dominion un- 
equivocally in the forebrain. 

In my earlier paper (1920) I insisted that "throughout the whole verte- 
brate series known to us there is no such thing as a pure rhinencephalon” 
and that there are four definite stages in the development of the forebrain — 
an original olfactory receptor or placodal stage, a palaeostriatal stage, a 
hypopallial stage, and a neopallial stage”. The thesis tentatively stated there, 
may be revised in the light of this fuller knowledge and we may now 
recognise either five stages — palaeo-olfactory, palaeostriatal, neo-olfactory, 
hypopallial and neopallial; or three stages — the palaeostriatal stage being 
correlated with the palaeo-olfactory and the hypopallial stage with the neo- 
olfactory. Provided this correlation is borne in mind the recognition of three 
stages — palaeo-olfactory, neo-olfactory and neopallial — satisfies the data. 

It is obvious then that this principle of infiltration had been a long time 
in operation before the neopallium was established. The second fact to which 
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I wish to draw attention is that the succeeding invasions always followed 
the pathway laid down by the original palaeostriatal forebrain bundle and 
that therefore the invading fibres always passed through the sensorium palaeo- 
olfactorium substance whether to reach the palaeostriatum itself, the hypo- 
pallium or the neopallium. The palaeo-olfactory sensorium embraces the fore- 
brain bundles; or, in other words, the forebrain bundles are entirely sur- 
rounded by a tissue, and embedded in a matrix, to which palaeo-olfactory 
radiations are relayed. HALLER (1900) brought this peculiarity to light when 
he showed that his ventral (or palaeo-olfactory) system of fibres passes 
“unter dem Biindelsystem des Striatums ganz peripher gelegen, caudal- 
warts ... er umgreift das gemeinsame Biindel von ventralwarts und 
wendet sich, diese so von unten kreuzend, medio-dorsal. Ein Theil 
von ihm verastelt sich dann sofort im Epistriatum und der andere Theil 
gerath in den hinteren Abschnitt der Commissura anterior. Bevor das Bundel 
aber nach dorsalwarts gelangt, trennt sich von ihm ein Theil ab und ver- 
Astelt sich, das basale Vorderhirnbiindel durchkreuzend, gleichfalls im 
Epistriatum.” 

The triple pattern underlying the architecture of the forebrain amongst 
vertebrates and the working of the principle of infiltration is also strikingly 
shown by the arrangement of the forebrain commissures. I refer to the 
existence of the two distinct and seemingly unrelated commissural systems 
linking together those parts of the forebrain hitherto grouped together in- 
discriminately as “olfactory”. These two commissural systems are the anterior 
commissure and the hippocampal commissure. 

These two systems link entirely distinct parts of the forebrain together. 
The anterior commissure links together the septa, the basal ganglia, the 
amygdaloid complexes and the hypothalami. It is the so-called "basal com- 
missure” of the olfactory system and is essentially the commissure of the 
palaeo-olfactory apparatus; i.e. the commissura palaco-olfactoria. 

The hippocampal commissure, on the other hand, serves to link together 
not merely the hippocampal formations but also the pyriform lobes, as CaJAL 
(1911) has shown (HERRICK, 1921); “the commissural fibres of the pyriform 
lobes in mammals pass through the hippocampal commissure” — a fact 
which Cayat and Herrick also affirm for Amphibia. It is clear therefore, 


that the hippocampal commissure links together the "cortical” or “pallial” 


i.e. the neo-olfactory) portions of the olfactory apparatus. Its dorsal position 


is presumably an expression of the fact that it arose in response to the 
new “cortical” expansion in the dorso-lateral part of the primitive forebrain 
evagination, the expansion itself being provoked by the changes which had 
taken place in the peripheral organ. This commissure may therefore be named 
the commissura neo-olfactoria (vide Fig. 8). 


It is of phylogenetic importance that the commissura neo-olfactoria is 
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laid down in the substance of the sensorium palaeo-olfactorium — i.e. the 
tectum olfactorium. The lamina terminalis, as ELtiort Smitu (1899) has 
shown, is the cellular mass joining each paraterminal body to its fellow of 
the opposite side. It is therefore the bed of the palaeo-olfactory commissure 
before it becomes a bed for any other commissure. 

The three forebrain commissures (anterior, hippocampal and callosal) 
denote three successive events in forebrain evolution (palaeo-olfactory, neo- 
olfactory and neopallial) correlated with the three events recapitulated above. 
When the callosal commissure by its advent expanded the hippocampal com- 
missure, it was merely repeating the history of the hippocampal commissure 
which at a much earlier date had spread apart the palaeo-olfactory com- 
missure. The septum (the palaeo-olfactory bed or the tectum olfactorium) 
is always the site of these commissural infiltrations. 


i iali theri Commissura hippocampalis 
/ 


neopallium. 
commissura ~ 2 

neopallialis, ~ 

(Prototheria et 


Metatheria.) s.neo-olfactorius lat. 


neo-olfactorium. 


palaostriatum 


commissura anterior {palaeo -olfactoria), paleeo-olfactorium. 
Fig. 8. Schema of a frontal section of a primitive mammalian forebrain to depict the 
principle of infiltration underlying the formation of the commissures. 

Seeing that two different commissural pathways had already been laid 
down when the neopallium first made its appearance, two pathways were 
available for the commissure between the newly elaborated cortex on either 
side. Nature experimented with both of these with the result that the Mono- 
tremata and Marsupialia (where the palaeo-olfactory mechanism pre- 
ponderates) utilised the ventral (anterior commissural pathway), while 
Eutheria became distinguished by an aggrandisement of the true olfactory 
apparatus and by a relative retrocession of the palaeo-olfactory apparatus 
and so utilised the newer hippocampal pathway. Thus the true callosal 
structure emerged by an operation of the same old principle of infiltration. 


SUMMARY. 


1) The principle of infiltration reveals to us three successive stages in 
forebrain evolution — three stages equally apparent in the study of the 
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sensoria, the fibre tracts evoking the sensoria, or the commissural linkages 
between the sensoria. 

2) It postulates a palaeo-olfactory and a neo-olfactory stage in olfactory 
evolution — a postulate supported by the comparative anatomical and embryo- 
logical study of the olfactory organs themselves and their central con- 
nections throughout Vertebrata. 

3) It enables us to correlate the two stages in striatal evolution with 
the two landmarks in olfactory evolution. 

4) It provides us with a reasonable explanation for the existence of the 
three cerebral commissures. 

5) It not only affords a valuable clue in unravelling the successive epochs 
in the evolution of the forebrain but as I have suggested elsewhere (loc. cit.), 
in the evolution of the tectum opticum and the cerebellum. 

6) This principle of infiltration has operated continuously in the elabo- 
ration of the vertebrate brain. It is the basic principle upon which the deve- 
lopment of the inter-segmental and supra-segmental mechanisms of the central 
nervous system have proceeded. 


>. CONCLUSION. 


The notes leading to the preparation of this article have been accumu- 
lating since 1920. It is a great pleasure to acknowledge the fact that I owe 


many debts of gratitude to various sources of information and help during 


the intervening period. Chief amongst these, I desire to mention Professor 
G. ELtiot Smitu of University College, London, and Professor R. J. TERRY 
of Washington University, St. Louis, Missouri. To the former’s research 
upon cerebral morphology and to the latter’s enthusiasm for cranial morpho- 
logy must be reckoned largely what may prove meritable in these pages. 
Finally to Mr. L. Davis of Washington University Medical College, to 
Mr. Povu.ton of University College, London and to Mr. LEHELLoco of the 
Anatomy Department in the University of the Witwatersrand, Johannesburg, 
I am indebted for certain of the illustrations accompanying these notes. 
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THE SMOOTH MUSCLE CELL 


BY 
G. ROSKIN 


(From the Institute of experimental Biology, Moscow.) 
INTRODUCTION. 


In my former works (18, 23) I have established the following thesis: 
. Each mionema of infusoria (Stentor, Spirosternum, Folliculina) consists 
of an elastic solid covering (membrane) and of an inner stalk of a fluid, 
contractile plasm (kinoplasm) (fig. I a). 
. By the transformation of the mionema into a homogeneous solid thread, 
the contractility also disappears, for instance: infusoria Climacostomum. 
. The contractile fibril of the stalk Carchesium lachmani consists of a solid 
elastic membrane forming a cylindrical tube, and of a fluid kinoplasm, 
in which are passing 
a row of. skeleton 
threads (fig. 1b). 
. Each epithelial muscle 
cell of Hydra has two 
muscle branches ; each 


muscle branch con- 


sists of a muscle fibre Fig. 1. a. The mionema of Stentor. b, The stalk of Car- 


and of the cytoplasm chesium, c. The muscle cell of Hydra. 


surrounding it. In its turn the muscle fibre consists of a solid (consisting 
of gela) cylindric tube (membrane) and of fluid plasmatic contents 
(kinoplasm). Inside the muscle fibre is passing a solid elastic thread, 
serving, like the membrane, as an element, regulating the motion of the 
muscle branches (fig. I c). 

. The general deduction to be made from the observations on the muscle 
cells of Hydra and on the various contractile and skeleton organoids ot 
Protozoa, is as follows: the contractile fibres appear to be fluid plasmatic 
stalks inside the solid tubes (membranes). The solid fibrillae occuring 
in contractile organoids serve as membranes for regulating the motion. 
The skeleton fibrillae prove to be solid homogenous elastic formations. 


The subjects of the given investigation were muscle cells of the 
Ctenophora and Pteropoda while its problem has been the establishing accord- 
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ing to researchs in principle of the community in structure existing between 
the relatively simple contractile formations of Protozoa and Hydra and the 
complex smooth muscle cells of Ctenophora and Pteropoda. 


THE MUSCLE CELL OF THE CTENOPHORA. 


The fundamental object of this investigation were the muscle cells of 
Beroé; the results obtained were completed and verified on the muscle cells 
of Bollina, the observations "in vivo” having been our ground method and the 
differently stained sections of the fixed materials performing controlling 
functions. 

Of the literature of the histology on the Ctenophora there are chiefly 
to be noticed the works of HeRtwic, C. CouN, KorotNnerr, K. SCHNEIDER 
and particularly of P. Samassa, who has circumstantially described the muscle 
cells by a row of Ctenophora. The gelatinous body of Beroé is abundant in 
muscie cells. Their structure is distinctly to be seen on thick cells: they are 
covered with sarcolemma, under which we find a layer of a dark, intensively 
refracting light, plasma —- a cork layer — whereas the medulla of the cell 
is filled with much more transparent plasma; on the sections there is to 
be seen its structure with large granular alveoles, with small vacuoles and 


characteristical granulosity. In this transparent medulla layer of the plasma 
- 


lies the nucleus; on the preparations you can observe that long cells often 
contain several nuclei. 

On the sections of muscle cells the sarcolemma appears in the shape 
of a thin ring; under it are passing fibrillae, forming, what SAMAssaA calls 
Mantel von Fibrillen”, covering the muscle cell, close to the sarcolemma, 
on its full extent. But the sarcolemma itself has no obvious structure (like 
striation, thickenings, dotted structure) and what we see in it, appears to be 
a quite distinctly expressed membrane of the muscle cell; it is the real 
"separated covering” of the cell and in a row of cases the sarcolemma might 
get loose from the plasmatic body of the cell in the shape of visicular swellings 
or on larger regions. The phenomenons conform the critical reference of 
SAMASSA to the opinion of Hertwic that the sarcolemma is "nur eine Er- 
hartung und Verdichtung der benachbarten Gallerte’. The represented 
alterations of the muscle cell are the results of the alterations of the osmotic 
property of the medium. 

Fibrillae, of course, prove to be the most difficult part of muscle cells, 
to study. Epner and Hertwic have already noticed them. SAmassa has 
described them as the covering of the true primitive fibrillae (Primitivfibril- 
len}: "Auf den Querschnitten einer Muskelfaser sieht man das Sarcolemm 
als einen ausserst zarten Ring; von diesen treten gegen das Innere der Fasern 
kurze Leisten, welche korperlich als ein Mantel von Fibrillen zu denken sind.” 
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THE SMOOTH MUSCLE CELL . 
Muscle cells can be connected one with another. These connections (com- 
binations) are of very various forms. The tree-like ramification is the most 
frequent form of the connection of muscle fibres. Two contiguous muscle 
cells are connected only by thin outgrowths of the sarcolemma, other parts 
of the muscle cell don’t come into play by this connection, and at last SAMASSA 
is describing another kind of the connection of muscle cells: ”Man sieht 
namlich die Ringmuskulatur von den geweihartigen Enden der Radiarmuskeln 
so umschniirt, wie etwa ein Draht von einer Rebenranke. Eine Verbindung 
der Substanzen der beiden Muskeln findet 
dabei aber nicht statt.”’ 

With the above mentioned citations the 


characteristics of the muscle cells of Beroé, fig 2 The muscle cell of Beroé. 
as they appeared at the beginning of the Coloring of Mallory. Obj. 1, oc. 
ith th 4. The sarcolemma and_ the 
study, being 1n complete coincidence wit € membrane, separating the outer 
data of Cuun, Hertwic and chiefly, of layer from the axial layer, is 
distinctly stained. 
SAMASSA, come to an end (fig. 2). 

Thus, making up the total of the preliminary studies, observations and 
literary data, concerning the structure of the muscle cells of Ctenophora, 
there arise, before the investigator, the following questions: 

1. The question of the existence of the sarcolemma, in view of a certain 
divergence of opinion of the authors in this matter. 
. The question of the nature of fibrillae of the muscle cell of Ctenophora. 


to 


3. The question of the role of the axial and cork plasmatic layer, their 
citological characters and mutual relations. 

4. The question of the mutual relation between the fibrillae, the axial and 

the cork plasmatic layer and their relation to the functions of the cell. 


Sarcolemma. 


The question of the existence of the individualised distinctly expressed 
sarcolemma must be solved positively. By means of a sufficient practice, one 
can be able to notice the sarcolemma on unstained muscle cells; by alteration 
of osmotic conditions of the medium, the sarcolemma distinctly gets loose 
in the shape of swellings of different sizes; in colorings by the method of 
Mallory, Pacini, the iron-hematoxilin + lichtgrin — eosin, orsein — Wasser- 
blau — eosin + saphranin and so on, the sarcolemma comes out prominently 
and definitely. There is no connection between the sarcolemma, as HERTWIG 
thought, and the gelatinous membrane of the cell, and the sarcolemma does 
in no case appear to be merely a thickening of the gelatinous mass. 


; 
: 
4 
: 
: 
: 
: 
i @ 
: 


G. ROSKIN 


Fibrillae. 


First of all there arises the ground question of the citology of the muscle 
cell, the question of the nature of fibrillae, that is to say, about their 
‘regative state: do they show solid or fluid plasmatic formation? 


™ 
»\ 


ing light, their number is not great and probably does not exceed 20 or 30. 


observations on living cells, fibrillae seem to be threads feebly refract- 


It is comparatively easy to get to the conviction that here we have to deal 


with real fibrillae in general similar to the typical fibrillae of the smooth 
muscle cell. The complete individualization of the fibrillae is to be particularly 
distinct on the figures taken from the macerated cells, where the fibrillae 
can be quite separated from the sarcolemma, take the shape of different 
winding threads, get entangled with one another or, by deeper alterations in 
the cell, be scattered inside the very cell (fig. 3). 

Fibrillae are not always lying in the shape of straight threads and some- 
times take fantastic, sinuous forms. When we have to curve the isolated 
muscle cell under the microscope, we can observe that in this case fibrillae 
behave as if they were elastic wires. By sharp windings, they can’t bear 
them and break. Sometimes you may observe, how the plasmatic mass of 
the cell contracts to the middle, uncovering the ends of the fibrillae and then 
it is distinctly to be seen how the isolated muscle fibrillae are independently 
lying in water, resisting without bending, the currents of water and can be 
curved or even broken only under strong pressure or splitting (fig. 4). There- 
fore all the observations "in vivo” straightly indicate that the fibrillae of the 
muscle cells of Ctenophora are solid, elastic formations. These observations 
might be completed by illustrations of microscopic preparations, on which 
their differences are clearly recognised by various colorings, according to 
their colour properties. In a physical sense, these differences most distinctly 
come out, when using a mixture of 3 basic and 2 acid colors. In this case 
fibrillae are absorbing the colour as if in the physical sense, they were the 
most compact substance. 

By the most careful treating of the results of the cytological colorings, 
we are compelled to acknowledge in them an absolute confirmation of the 
observations performed on living cells. 

The supporting, skeleton role of fibrillae in the life of the muscle cell 
comes out very clearly if we examine the different shapes of branching, 
which these cells are so often forming. If fibrillae were the supporting 
elements of the cell, it would be very difficult to imagine, how in these 
places of junction of the muscle cells the connection and the stability of 
the form could be maintained. It is impossible to attribute these properties 
to the sarcolemma or to any other parts of the muscle cell. Finally, if we 
take the tree-ramified muscle cell in its whole, it would be difficult to admit 
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that such a complicated, fantastically winded mecanism could work and 
contract itself, without loosing neither its continuous form nor its connexion 
between its individual parts and without the existence for that purpose, of a 
special, supporting, determinating the form, solid, 
elastic system of skeleton elements. 

Here it is necessary to add that fibrillae showed 
to be very stable in relation to the weak acids 
(acetic, hydrochloric, sulphuric). All we have said, 
suggests the idea, that the muscle fibrillae of the : 

Ctenophora, according to their properties, are very Fig. 3. The same. Coloring 
alike the described fibrillae of the bellanimaleub 9), ts 
(KoLtzorr, 12, RosKrn, 18) and to the epithelial section. Fibrillae are to be 


muscle cell of the Hydra (Rosktn, 18, 22), that is S¢e" and both the typical 
layers are differentiated. 


to say: they are solid, elastic formations. Fibrillae are passing, pro- 
But the solution of the question of the aggre-  Pably naga in separate 

gate state of the fibrillae of the muscle cell of the wens 

Ctenophora — the solid elastic threads — does not definitively explain their 


role in the life of the cell and the functions they are fulfilling. This question 
gets still more complicated by the presence of two absolutely different layers 
of protoplasm: Markschicht und Rindenschicht. 


The outer andthe axialiayers of the protoplasm. 


Here we probably have to deal with a fact of great importance for 
the solution of our problem in its whole. If in the muscle cell of Ctenophora 
there were present the usual elements of the muscle cells: fibrillae, sarcoplasm, 
sarcolemma — the solution of the question might unwillingly incline to the 
traditional distribution of functions between the three mentioned muscular 
elements. But, it is sooner necessary to decide: if the outer layer appears 
to be, in fact, an essential element of the muscle cell of the Ctenophora. 

As was above mentioned, the outer layer shows such a distinct formation, 
that the authors, who worked even without the modern differentiated micro- 
technics, have described it in a definite 
manner. But the fact that this layer 


were given such "insignificant names 
(Rindenschicht) attests that the question 
Fig. 4. Idem. The maceration. Obj. 1s of its physiological destination was put 
oc. 8, The dissolution of the outer layer 
has left bare some fibrillae, lying free aside and that there had been no definite 
in water. decision at all as for what purpose this 
layer might exist. All this shows, how little did the outer plasmatic layer 


correspond to the previously accepted by the authors ideas of the structure 


of the muscle cell. 
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It is much easier to deal with the axial plasmatic layer: this fluid proto- 
piasm, which on the preparations has often an alveolical aspect with numerous 
little vacuoles with big and small granules slightly refracting and being at 
the same time the medium, where the nucleus (or nuclei) of the muscle cell 
lies — all this suggests the idea that the axial plasmatic mass is nothing 
else than the sarcoplasm of the ordinary muscle cell. And here the investigator 
has not to deal with facts, which might contradict the suggestion neither 
by observing “in vivo”, nor by designing of stained preparations. This ana- 
logy comes out in a particular distinct way by stainings: the axial plasmatic 
mass is stained quite typically for the sarcoplasm. 

The outer layer has an entirely different aspect: "in vivo” it very strongly 
difters from the axial layer by its intense refraction (it is the most intensely 
refracting part of the cell) it appears denser, it has no alveoles, nor vacuoles; 
it has no granules like the axial layer. The difference of the outer plasmatic 
layer from the axial comes out particularly distinctly by some methods of 
staining. 

For instance in the mixture of three basic colors (or 3 acid colors) the 
protoplasm of the axial layer is dyed as if it were “denser”, “compact”, less 
porous. By other methods of coloring, the difference of plasmatic lavers 
comes out not less distinctly : 


The method of coloring The axial layer The outer layer 


Mallori Light red Dark yellow-red 
Paccini Blue Yellow-red 
Wasserblau + orsein + safranin Greenish Blue-violet } 
Iron hematoxilin Gray Black 

Benda Grayish red Blue 


In short, according to results of colorings and observations "in vivo”, 
we can say that the outer layer by its physical, optical and, probably, chemical 
properties cytologically very distinctly differs from the axial plasmatic layer. 

There still remains a question to be solved, namely: does not the outer 
layer prove to be merely a gradual thickening of the protoplasm of the axial 
layer going towards the outside of the layer. 

"In vivo” the limit between these two layers is very distinct, no tran- 
sitions occur; the same is to be seen on stained preparations: two differently 
stained stripes without any transition of one color into another. 

At last, when observing split preparations, one get the impression that 
the outer layer is separated from the axial layer by a particular membrane ; 
on some of the colored preparations, this circumstance comes out still more 
distinctly and the supposition of the existence of the membrane, separating 


the axial layer from the outer, has much probability. 
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It is very curious that by maceration the outer layer is able to come off 
from the membrane to wind, to advance into the inside of the cell, sometimes 
in such a degree that it might stick to its opposite side (fig. 5, 6), so that even 
by maceration the outer layer behaves 
like a quite separate, distinctly ex- 
pressed solid part of the muscle cell. 
In quantitative relation the outer and 
axial layers are not constant: in some 
cells the outer layer is thicker, in 
others thinner; but as a rule the outer 
layer takes the greatest part of the 
cell. Thus, how would the outer layer 
behave by the contraction of the muscle 


Fig. 5. Item. Obj. 1,5 oc. 6. To the right 
cell? On the living muscle cell by its the outer layer is dissolved and the fibril- 


contraction, we may observe a con- lae are lying freely in the protoplasm. 


siderable (in proportion with the degree of contraction) thickening of the 
outer layer followed by the formation of particular swellings, knots of con- 
traction, sometimes being very considerable (fig. 7). 

These knots appear in the shape of separate thickenings or of a range 
of swellings, following one another (fig. 8). 

Finally it is to be noticed that by contraction of the muscle cell a con- 
siderable darkening occurs, that is, out of a transparent cell, it becomes 
troubled and untransparent; this phenomenon does not proceed from the 


Fig. 5a. Maceration. Obj. 1,5 oc. 8. Dis- Fig. 6. Idem. Maceration, Obj. I,s oc. 8. 
solution of the layers. The outer plasmatic layers have flowed 
together, The fibrillae are to be seen. 


darkening of the whole body of the cell, but only from the outer plasmatic 
layer. Here the general impression is — that the layer takes an active part 
in the processes of contraction. But there remains unsolved the question of 
the relation between the fibrillae and the outer layer. 

The first thing attracting the sight of the investigator is the relatively 
little number of fibrillae in the muscle cell, where fibrillae are disposed on 
the surface of the muscle cell, forming the ’’Fibrillenmantel’. The mass, 
fibrillae are taking up, is not very large, in comparison not only to the mass 
in general of the muscle cell, but also to the mass of the outer plasmatic 
layer ; this circumstance is very odd, the Ctenophora possessing very developed 
am! rather strong muscles able to perform relatively strong movements. 
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Farther, we are once more reminding, that by contraction of the cell 
it is impossible to observe particular changes in fibrillae at the time, when 
the contraction is obviously depending upon the changes of the properties 
of the outer plasmatic mass: the glassy transparent outer plasmatic layer 
becomes troubled, gets darker, acquires a milky color, at the same time its 
affinity with a whole range of colors increases. These phenomena are followed 


by the formation of swellings, knots, thickenings — and you unwillingly 


incline to the idea that in reality the active part of the muscle cell is likely 
to be played by the plasmatic layer and not by fibrillae. This opinion is 
contirmed by the observations on muscle cell of Ctenophora by altered osmotic 


conditions of the medium: it is evident that the outer plasmatic layer is 


Fig, 7. Idem. Sea water. Obj. I,s oc. 12. Fig. 8. Idem. Two, closely following one 
The wave of contraction (resp. knot, another "waves of contraction”, 
swelling). 
very sensible to such changes; the first stadium of these changes are similar 
to the phenomena of contraction: the formation of thickenings, knots and 
swellings; farther on, this process leads up to the falling of the outer 
plasmatic layer to separate drops. During this process, the remaining part of 
the cell changes very little. By the described changes also very distinctly 
come out the relations between the fibrillae and the outer plasmatic layer. 
It is thus clear, that in this matter fibrillae behave as though they were 
supporting a sensitive outer layer, subject to thickenings. On fig. 9 is repre- 
sented one stadium of the dissolution of the outer layer: it is to be seen, 
how the dissolute plasmatic layer is hanging upon the separate fibrillae. 
Farther, the plasmatic layer may completely "creep down” from the fibrillae, 
leaving them bare (see fig. 4) and thus then fibrillae are sticking out in 
the shape of little wires or lie like 
winded threads inside the cell. 
We can offer another con- 
firmation of our opinion that fibril- 
Fig. 9. Idem. Maceration. Obj. 1,s oc. 8. The lae of the muscle cell of Cteno- 
miter plasmatic layer breaks off into separate phora appear to be solid, elastic 
plasmatic stalks hanging on separate fibrillae. threads, when examining the shape 
of the contracted muscle cells: very often the considerably contracted 
cell, takes an undulatory shape, sometimes changing into a spiral. Whereas 
this twisting cannot be attributed neither to the resistance of the sur- 


rounding gelatinous mass, nor to the resistance of the structureless sarco- 
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THE SMOOTH MUSCLE CELL - 
lemma, there remains possible the only suggestion that the resistance is 
produced by the solid fibrillae spread on the superficial layer of the muscle cell. 
In short, as results of observations, we may thus describe the muscle cell 
of Ctenophora: the muscle cell of Ctenophora is covered with a structureless, 
distinctly expressed sarcolemma; under it is passing a row of hard elastic 
fibrillae, forming the skeleton of the muscle cell; besides the supporting 
functions, the elastic fibrillae can serve for the stretching out of the too 
intensely contracted cell; in reality, the contracted part of the cell appears 
to be a strongly refracting plasmatic mass; by contraction it changes its 
glassy transparent color into a whitish turpid, forming hereby thickenings, 
swellings, knots of contraction; the outer plasmatic mass is very sensitive 
to alterations of the outward medium; the sharp changes of the outward 
medium lead to the breaking off of the outer mass into drops. We may 
attest with most probability that the outer plasmatic mass is separated from 
the axial protoplasm by a particular, thin membrane; the inner slightly 
refracting, liquid, strongly vacuolarisied protoplasm, containing a great 
number of characteristical granules, corresponds to the ordinary sarcoplasm 
of other muscle cells; inside the sarcoplasm there are lying one or several 
nuclei. By such an explanation of the structure of the muscle cell of the 
Ctenophora it is easy to trace an analogy between it and the contractile stalk 
of the bellanimalcule (KoLtzorr 1912, RosKin 1918): 


Stalk of the bellanimalcule. The muscle cell of Ctenophora. 


Tekaplasm sarcoplasm. 

Outer plasmatic layer kinoplasm. 

Skeleton fibrillae of the stalk fibrillae of the muscle cell. 

Membrana propria of the kinoplasm == membrane, separating the outer layer 
from the axial layer. 


Consequently the difference consists only in the disposition of the trophic 
part of the cell: by Ctenophora it is disposed on the axes of the cell inside 
the contractile outer layer of the protoplasm and in the stalk of the bell- 
animalcule outside the contractile part. 

In relation to the epithelial muscle cell of Hydra there can be established 
the following corresponding analogy (Roskin 1922): 


The epithelial muscle cell of Hydra. The muscle cell of Ctenophora. 


The trophic part of the epithelial 
muscle cell - sarcoplasm. 
The kinoplastical stalk == the outer plasmatic layer. 
The membrane of the muscle fibre the membrane of the outer layer. 
The skeleton fibril the fibrillae of the surface of the cell. 
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But concerning these analogies it is necessary to remark, that they ought 
to acquire a convincing character only in the case, when by farther in- 


vestigations of other muscle cells they should get a wider and consequently 


a more complete confirmation. 
THE MUSCLE CELL OF PTEROPODA. 


The subjects of investigations were the muscle cells of Cleodora pyrami- 
data and of Cavolinia (Hyalea) tridentata. The study was conducted on 


differently worked out and stained sections. 


The muscle cell of Cleodora pyramidata. 


By Cleodora pyramidata have been studied the muscle cells connecting 
the superficial epithelium of the body to the glandular epithelium of the 
mantle cavity. Each muscle cell has the following structure: from outside 


the muscle cell is covered with a well defined sarcolemma; the protoplasm 


10. The muscle cell of Cleodora. Co- Fig. 11. Idem. Heidenhain’s Haematoxylin. 

loring of Mallory. Obj. I,; oc. 12. Obj. I,s oc. 18. 
consists of two different layers (fig. 10): 1) the superficial acidophile layer, 
having an alveolar structure containing many small granules and 2) the 
inner layer (strongly refracting light) of the basophile protoplasm of a homo- 
geneous structure. 

The process of contractility is followed by the thickening of the stalk 
of the inner homogeneous protoplasm; there are often to be noticed con- 
densations similar to what was observed concerning the kinoplasm of the 
muscle cells of Beroé. 

The inner stalk of the contractile protoplasm (kinoplasm) is separated 
from the surrounding it alveolar granular protoplasm by a particular, thin 
membrane. In the inner stalk of the contractile protoplasm (kinoplasm), 
in the immediate proximity of the membrane, there are passing through thin, 
solid threads, spirally twisted round the kinoplasm (fig. 11, 12). 

On the extremities there is a ramification, while the separate branches 
are fastened to the epithelial cells; fig. 13 shows such a branching of the 
muscle cell: Cleodora pyramidata. 

Now, if we compare the muscle cell of Cleodora pyramidata with the 
contractile stalk of the bellanimalcule, we are compelled to acknowledge the 
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complete analogy of their structure (see fig. 1b, 11). The analogy between 

the muscle cell of Cleodora and Hydra is also quite clear: In both cases the 

contractile fibre appears to be a tube with elastic walls, filled with liquid, 

contractile protoplasm (kinoplasm). The only difference is that in the 

muscle fibre of Hydra there is one skeleton thread, while in the muscle cell 
of Cleodora there probably are about 20—30 threads. 

The structure of the muscle cells of Cleodora and of Beroé is also quite 

identical, only that in the muscle cells of Beroé the trophical protoplasm 


Fig. 12. Idem. Fig. 13. Idem. 


(sarcolemma) with the nucleus lies inside the layer of the contractile proto- 
plasm and by Cleodora the sarcolemma is lying on the surface of the stalk 
of the contractile protoplasm. In both cases the skeleton rdle of the solid 
threads, passing in the kinoplasm, appears quite obvious. 


The muscle cell of Cavolinia (Hyalea) tridentata. 


The subjects of investigation were the large cells of Hyalea, disposed 
close under the epithelium of the mantle of the mollusk. 

The size of these cells is very large: they are (about) 2,5; mm long, 80 u 
wide; the size of the nucleus 50 u & 20 wu. 

The number of these cells in each mollusk is not great and, probably, 
does not go beyond 10—2o0. 


The study was carried on upon differently stained sections as likewise 


upon total preparations. 
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The size of smooth muscle cells of Hyalea and the corresponding great 
size of their integral structure elements allow to investigate their whole 
structure much easier than the structure of smaller ones. 

The muscle cell is covered with a sarcolemma distinctly stained by the 
method of Mallory or Paccini. The oval nucleus, rather abundant in chro- 
matin, is lving in the middle of the cell. The whole body of the muscle cell 
of Hyalea is full of a transparent acidophile protoplasm, having a distinct 
alveolar structure; in this protoplasm there are various granular inclusions. 


Along the surface of the muscle cell, close under the sarcolemma, is 


passing a row of thick fibrillae. 
The number of the fibrillae is relatively not great: about 25—35 (fig. 14). 
If we compare the muscle cell of Hyalea to the above described muscle 
celis of Beroé and Cleodora (and also to the mionema of infusoria and to 


the muscle cell of Hydra), there very naturally arises the following question: 


Fig. 14. The muscle cell of Cavolinia. Haematoxylin + safranin + picrie acid. 
Obj. 1,5 oc. 4. 
where in the given cell is to be found the really contractile part of the cell 
and whether in the given cell there exists the contractile kinoplasm, forming 
the indispensable integral part of all investigations on the muscle cells. 

We did not succeed in establishing an analogy between the protoplasm 
filling up the whole muscle cell of Hyalea and the typical kinoplasm: the 
protoplasm, filling up the muscle cell of Hyalea, according to its staining, 
optical and morphological properties, shows indubitably a typical sarcoplasm. 
In that way, there remained the only possibility of considering the above 
mentioned thick fibrillae as the contractile part of the cell. Thus, if so, the 
widely spread supposition, that the active part of the smooth muscle cell is 
plaved by the solid homogeneous fibrillae, would be confirmed. 

3ut further investigations showed, that the kinoplasm being the con- 
tractile part of the subjects I had studied before, is to be found in the smooth 
muscle cells of Hyalea, but in the given case the kinoplasm does not surround 
the solid threads from outside, but lies inside the fibrillae. In that way the 
fibrillae of the smooth muscle cell of Hyalea don’t show to be solid threads, 
but tubes filled with fluid, contractile, intensely refracting plasm, which is 


kinoplasm. 
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Such, a structure of fibrillae is to be observed on preparations stained 
according to the methods of Mallory or Paccini, where the walls of fibrillae 
are stained differently from the inner stalk of the protoplasm. 

Finally we sometimes may also observe a characteristical for the sensible 
contractile kinoplasm, phenomenon: the breaking off into drops of the kino- 
plasm, inside the walls of the 


fibrillae (fig. 15), a pheno- Bim 

menon quite identical to that ’ waa 

we happened to witness on > 
the separate mionema of in- Fig. 15. Idem. Isolated myofibril. Haematoxylin + 
Sitealan: safranin -++ picrie acid. Obj. 1,s oc. 18. 

Making use of the maximal magnification of the microscope, we suc- 
ceeded in establishing that the walls of each separate fibril are fastened by 
6—7 fine threads (fig. 16). In contracted cells these threads have an undulat- 
ing aspect. We did not succeed in firmly establishing, how these threads were 
passing: on the surface of the fibrillae inside the walls or close under them, 
at the limit between the walls and the inner stalk of the kinoplasm. 

The walls of the fibrillae appear to be of an elastic formation: its elasticity 
is denoted by its property of changing the diameter of the tube by the 
contractility of the cell; the solidness of the walls of the tube is proved by 
its property to keep its regular form in cases, where the inner stalk of the 
kinoplasm breaks off into separate drops. 

In such a way, likewise in the muscle cell of Hyalea, the contractile 
part of the cell appears to be the fluid kinoplasm, while the sarcolemma, 

the elastic walls of the fibrillae with these accessory threads, 
y are forming the skeleton of the muscle cell, determining its 
if form and regulating its work. 


Hi} The picture of the structure of the muscle cell of Hyalea 
ut allows to establish a quite evident analogy in structure between 
‘if all the above described subjects (see fig. 1, 3, 11, 14) and the 


i same unity of plan in various contractile formations in spite 
i) of their seeming variety and difference. 
The essential complication, which is to be noticed, in the 


— St muscle cell of Hyalea, being compared, for instance, to the 
Isolated myo- muscle cell of Ctenophora, is this: that the only layer of the 
el sgh og kinoplasm broke off into a row of more minute kinoplasmatic 
lory. Obj. 1,5 Stalks. This phenomenon leads to an enormous enlargement of 

oc, 18. the surface of the working kinoplasm. Such a complication 
is easily understood, if we remember, what a great role (as is to be sup- 
posed) in the work of the muscle cell are playing the forces of the super- 


ficial tension. 
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THE SMOOTH MUSCLE CELL OF HYALEA AND THE TRANS- 
VERSALLY STRIATED MUSCLE CELL. 


H. Marcus (21, 22) in his works on the structure of the striated muscle 
cells of the insects, has shown: 

"Nach all den oben beschriebenen Tatsachen ist es mir also nicht 
zweifelhaft, dass die Myofibrille von einer Hille umgeben ist, welche in 
gewissen Abstanden verstarkt ist durch die Z-Reifen, an welche die Quer- 
verspannungen ansetzen, die ihrerseits die einzelnen Fibrillen zu Muskel- 
bundeln verbinden. 

Nun muss die Frage erértert werden, ob diese Hulle der Myofibrille 
eine homogene Membran ist oder ein Gitterwerk solider elastischer Fasern, 
zwischen welchem eine trennende (semipermeable) Flussigkeitsschicht aus- 
gespannt sei. Ich halte die letztere Moglichkeit fir wahrscheinlicher aus fol- 
gendem Grunde: Durch Einlegen in 0,45 proz. oder 1,2 proz. ClNa-Losung, 
also durch Quellung wie durch Schrumpfung kann man eine deutliche Langs- 
streifung in jeder Myofibrille erzeugen. Auf der photographischen Platte 
zahlt man 6—7 solcher dunkler Langsstreifen, die nur in der Oberflache 
der Fibrille liegen. Dass diese Fibrillen tatsachlich in der Hille gelagert sind, 
erkennt man auf Querschnitten solcher gequollener Fasern, wenn man statt 
eines gleichmassigen dunklen Ringes einen gekornelten Reifen als Umrandung 
erblickt.” 


Further Marcus writes (22): 

"Das formative Element der Myofibrille besteht also im wesentlichen aus 
Langsfibrillen, die in der Myofibrille liegen und die durch Querzuge seitlich 
verspannt sind. 

Die ’Fibrillen’ sind also nach meiner Meinung keine ’Myofibrillen’, son- 
dern Stutzfibrillen, die in der Hille eingelagert sind, resp. das Langsgerust 
bilden, welches durch die Z-Reifen der Quere nach befestigt wird. Derart 
entsteht ein solides Gitterwerk von verhaltnismassig festen elastischen Fasern 
(offenbar ein Gel), zwischen welchen das mehr flissige Lipoid nach den 
Gesetzen der Oberflachenspannung (Plateau’sches Gitter) sich befindet.” 

Marcus admits (22): ”Auch von Ebner fand eine gleichmassige Aniso- 
tropie der isolierten Muskelfibrillen und leugnet wie ich die Existenz einer 
Zwischenscheibe.” 

All the above mentioned quotations show, that relying upon the works 
of Epner (20) and chiefly of H. Marcus (21, 22) we may imagine an 
isolated fibril of the transversally striated muscle as a tubule, filled with a 
fluid, anisotropical protoplasm on the elastic walls of which are passing 
accessory supporting threads. Such a conception allows to establish the 
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identity, in principle of structure, existing between the isolated fibril of the 
striated muscle and the structure of the fibril of the muscle cell of Hyalea. 

Thus, the muscle cell of Hyalea might be considered as a theoretically 
required link for connecting the very complex, transversally striated, muscle 
cells of insects with the simply constructed contractile formations like 
mionema, infusoriae, the stalk of the bellanimalcule and so on. It is to be 
supposed that the complexedness of the muscle cells in their development 
out of simple forms into more complex ones, proceeded by two ways: from 
one side was acting the process of the increase of the working surface of 
the kinoplasm, from the other — the complication of the skeleton apparatus 
of the muscle cell, whose excessive complexedness in the transversally striated 
muscle cell was showed by Marcus. 


RESULTS. 


I. Each muscle cell represents a system of skeleton and contractile 


elements. 

II. The true contractile part of the cell is the fluid kinoplasm. 

III. The variety and difference in structure of the smooth muscle cell 
is attained by various combinations of the sarcoplasm, kinoplasm, skeleton 
threads and membranes. 

IV. In spite of the external variety and difference in structure of the 
smooth muscle cells, it is possible to establish the unity of the planning of 


their structure. 

VY. In its complications the smooth muscle cell submits to the rule of the 
increasing surfaces which is closely connected with the important role of 
the forces of the surface tension in the work of muscle cells. 

VI. The structure of fibrillae of the smooth muscle cell of Hyalea allows 
to establish in principle its analogy with the structure of the fibrillae of the 
transversally striated muscle cells. 
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UBER AILURUS FULGENS 


VON 


ALBERTINA CARLSSON. 


(Aus dem Zootomischen Institut der Universitat zu Stockholm.) 


Mit 3 Tafeln. 


In der wenige Gattungen umfassenden Familie Procyonidae gibt es einige 
aberrante Formen, wie Bassariscus, Cercoleptes und Ailurus, wenn wir nam- 
lich von Ailuropus absehen, von welchem Tier BARDENFLETH (2) nach- 


gewiesen hat, dass es ein Bar ist. Der erstere von diesen, Bassariscus, ist 
nunmehr von den Procyonidae abgetrennt und bildet nach HOLLIsTER (20) 
eine eigene Familie, die Bassariscidae. Ailurus unterscheidet sich von den 
Procyonidae durch seine Heimat, indem er allein diese Familie in der alten 
Welt vertritt, durch sein eigenartiges Zahnsystem, mehrere eigentumliche 
Kennzeichen im Skelett, das Vorkommen retraktiler oder wenigstens semi- 
retraktiler Krallen usw. 

Das Tier ist auch manchmal teilweise untersucht worden; so haben wir, 
ausser Angaben tuber sein ausseres Aussehen und seine Lebensweise von 
BartTLett (3), Beschreibungen und Abbildungen des Schadels und des Ge- 
bisses von SCHLOSSER (34), Mivart (28), BARDENFLETH (2) und Lan- 
KASTER (23). Was die Extremitatenknochen betrifft, sind sie in Kurze von 
den zwei letzteren Forschern beschrieben; das Hand- und das Fusskelett 
werden von BLAINVILLE (9) abgebildet und von der Wirbelsaule gibt 
STROMER (35) einige Mitteilungen. Uber das Gehirn und die Viscera hat 
FLOWER (15) Darstellungen veroffentlicht. 

Von der Muskulatur wissen wir nichts und Vergleiche von vielen seinen 
Organsystemen mit denjenigen der nahestehenden Tiere, der ubrigen Pro- 
cyonidae und der Ursidae, fehlen bisher. 

Um wenn auch sehr unvollstandig unsere Kenntnis in dieser Hinsicht 
zu erweitern zu versuchen, habe ich ein junges in Alkohol konserviertes 
Mannchen von Ailurus fulgens zergliedert. Es besass eine Korperlange von 
der Schnauzenspitze bis zum Anus von 425 mm; der Schwanz war 300 mm, 
aber bis zur Spitze der Haare 345 mm lang. 

Das von FLOWER (15, p. 754) untersuchte Tier war ein erwachsenes 
Mannchen mit einer Korperlange von 610 mm; der Schwanz hatte eine Lange 
von 432 mm und bis zum Ende der Haare 495 mm. 

Fur die Anregung dieser Arbeit, die ich in dem Zootomischen Institut 
der Universitat zu Stockholm ausgefithrt habe, fiir das Uberlassen des sel- 
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tenen Materials, fiir das Interesse an meiner Arbeit und fiir die Erlaubnis, 
die reichen Saugetiersammlungen der Universitat bei der Untersuchung zu 
benutzen, bringe ich dem Herrn Professor Dr. W. LeEcHE meinen aufrich- 
tigen Dank dar. 


INTEGUMENT. 


Schon im Integument finden wir Kennzeichen, welche teils bei den Pro- 
cyonidae, teils bei den Ursidae auftreten oder endlich Ailurus eigenartig sind. 
Wie bei den ersteren sind der 3. Finger und die 3. Zehe die langsten (Fig. 2 
u. 3), die angrenzenden wenig kiirzer oder die Perissodactylie ist bewahrt, 
was nach Boas die urspriingliche Fussform charakterisiert; bei den Ursidae 
findet sich eine Artiodactylie, obwohl nicht scharf ausgepragt (11, p. 524 u. 
529). Faciale Fibrissae sind, obwohl nicht lang, bei Ailurus vorhanden 
(Fig. 1); sie scheinen wie bei Nasua in einer grosseren Anzahl als_ bei 
Bassaricyon vorzukommen, bei welchem 5 oder 6 lange Haare die buccalen, 
3 oder 4 die interramalen und 2 oder 3 die submentalen bilden (5, p. 663). 
Hier verhalt sich Ailurus wie die Procyonidae, da bei den Baren die frag- 
lichen Haare zu kurzen, funktionslosen Resten reduziert sind (30, p. gor). 

Ailurus besitzt sehr kleine Augen, was bemerkenswert ist, da er nach 
3LANDFORD (10, p. 192), obwohl kein vollkommenes Nachttier, viel wahrend 
des Tages schlaft und seine Nahrung morgens und abends sucht. Bei Ailuropus 
sind die Augen wie bei Ursus klein (26, p. 322); hier findet sich bei Ailurus 
ein Ursiden-Charakter. FLOweER beschreibt die Fusse bei Ailurus als sehr 
breit (15, p. 775). 


Bei dem untersuchten Ailurus war die Breite der Hand 0,76 von der Lange 
derselben und die Breite des Fusses 0,42 von der Lange desselben. 

Bei Nasua socialis war die Breite der Hand 0,9 von der Lange derselben 
und die Breite des Fusses 0,33 von der Lange desselben. 

Bei Cercoleptes caudevolvulus war die Breite der Hand 0,51 von der Lange 
derselben und die Breite des Fusses 0,2 von der Lange desselben. 

Bei Procyon lotor' war die Breite der Hand 0,32 von der Lange derselben 
und die Breite des Fusses 0,23 von der Lange desselben. 

ei Bassariscus astutus’ war die Breite der Hand 0,41 von der Lange derselben 
und die Breite des Fusses 0,23 von der Lange desselben. 

Bei Ursus arctos* war die Breite der Hand 0,s9 von der Lange derselben 
und die Breite des Fusses 0,5) von der Lange desselben. 


Hieraus erhellt, dass Ailurus in der Breite der Hand und des Fusses 


sich wie die Ursidae verhalt und von den Procyonidae abweicht. 


* Die Masse sind auf dem Skelett genommen. 
* Das untersuchte junge Tier war 500 mm lang. 
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Carpale Vibrissae sind bei Ailurus und Ursus arctos nicht vorhanden, 
wohl aber bei den Procyonidae. Ihr Vorkommen oder Fehlen hat nach 
BEDDARD keine systematische Bedeutung, da sie bei bewiesenermassen nahe 
verwandten Formen vorkommen oder vermisst werden konnen; so finden 
sie sich beim Lowen, nicht aber beim Tiger (6, p. 136). Die ganze Fuss- 
sohle in der vorderen und der hinteren Extremitat bei Ailurus ist mit ‘wolligen 
Haaren bekleidet (Fig. 2 u. 3). Einige nackte kleine, beinahe rudimentare 
Ballen, wie FLower sie beschreibt (15, p. 754), bin ich nicht imstande ge- 
wesen zu beobachten; vielleicht treten sie zuerst bei alteren Tieren hervor. 
In den Ursidae ist bekanntlich mit Ausnahme von Ursus maritimus und 
Ailuropus die Fussohle nackt. Von Bassariscus konnen wir absehen; er bildet, 
wie erwahnt, eine eigene Familie. Bassaricyon, Procyon und Nasua haben 
Palma und Planta nackt, Cercoleptes hat die Ferse behaart. Von den Ursidae 
und den Procyonidae unterscheidet sich Ailurus durch seine semiretraktilen 
Krallen, welche in Hand und Fuss scharf gewolbt und seitlich zusammen- 
gedriickt sind. Ailurus und Ailuropus nach MILne-Epwarps (26, p. 322 u. 
323) sind semiplantigrad, im Gegensatz zu den plantigraden Ursidae und 
Procyonidae; Mrivart nennt Ailurus jedoch plantigrad (28, p. 358). 


SKELETT. 
Schadel. 


Unter den Kennzeichen des Schadels werden hier teils diejenigen, welche 


eine systematische Bedeutung besitzen, teils diejenigen, welche Ailurus eigen- 


artig sind, hervorgehoben. 

1. Die weit oralwarts gertiickte Lage des Foramen 
opticum, indem es wie auch bei Ursus und Ailuropus nach MILNE- 
Epwarps (26, Taf. 52) durch eine breite Knochenbricke vom Foramen 
orbitosphenoideum getrennt worden ist; bei den Procyonidae liegt es dem 
letzteren nahe. 

2. Ein Canalis alisphenoideus ist wie bei den Ursidae vor- 
handen, fehlt den Procyonidae mit Ausnahme von dem ausgestorbenen 
Phlaocyon nach WortMAN and MatrHew (30, p. 132). In einem Schadel 
von Cercoleptes in der hiesigen Sammlung findet er sich auf der linken Seite, 
auf der rechten endet er blind. Ist bei Ailuropus nach BARDENFLETH (2, p. 7) 
durch eine flache Grube angedeutet. Wenn sein Vorkommen wenig in syste- 
matischer Hinsicht bedeutet, da er z. B. bei den meisten Viverridae angetroffen 
wird, bei einigen aber fehlt, liegt darin gleichwohl eine Ubereinstimmung mit 
den Ursidae und eine Abweichung von den nun lebenden Procyonidae. 

3. Die Form der Bulla ossea unterscheidet sich von derselben 
der Procyonidae inklusive Phlaocyon (39, Taf. 6) durch ihre geringe Auf- 
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blahung und nahert sich derjenigen der Ursidae. Zwar ist sie mehr auf- 
geblaht als bei Ursus arctos. Dabei ist zu bemerken, dass nach vAN KAMPEN 
die Bulla vergleichungsweise mehr bei kleineren als bei grosseren Tieren 


geschwollen ist (21, p. 532), und weiter gibt es einen Baren, Ursus mala- 


yanus, welcher eine relativ grosse Bulla besitzt. Bei Ailuropus finden wir 


eine niedrige, nicht aufgeblahte Bulla (2, p. 8 und 26, Taf. 53). Bei den 
Procyonidae streckt sich die Bulla, infolge ihrer Grosse, weit hinter das 
Foramen stylomastoideum und stiitzt sich gegen die Basis des Processus 
paroccipitalis, bei Ailurus, Ursus und Ailuropus finden wir entgegengesetzte 
Kennzeichen. U. malayanus verhalt sich jedoch wie die Procyonidae. Weiter 
liegt die Bulla im vorderen Teil bei Ailurus wie bei U. malayanus wenig, bei 
den Procyonidae weit vom Processus postglenoideus entfernt, bei Ailuropus 
grenzt sie an denselben und verwachst mit ihm (2, p. 8), was von der Form 
des Processus postglenoideus abhangt. Schliesslich wird der aussere Gehor- 
gang bei Ailurus, Ursus und Ailuropus wenig, bei den Procyonidae scharf 
von der Bulla abgesetzt. 

4. Die kurze und breite Form des Schadels, welche sich 
auch bei Ailuropus wiederfindet (2, p. 6); bei den Baren wechselt sie in 
den verschiedenen Arten. Bei den Procyonidae ist die Schnauze mehr oder 
weniger spitz. 

5. Der Jochbogen ist weit vom Schadel abstehend und aufwarts 
gebogen. Durch diese Lage desselben verhalt sich Ailurus wie Ailuropus und 
unterscheidet sich von Ursus und von den Procyonidae, bei denen der Joch- 
bogen von massiger Hohe ist und nicht besonders vom Schadeldach absteht. 

6. Der Processus postglenoideus ist besonders gross, ge- 
wolbt und nach vorn gebogen in noch hodherem Grad als bei Ursus arctos, 
obwohl nicht so viel wie bei Ailuropus (26, p. 332). Bei den Procyonidae 
hat er keine gleichdrtige Entwicklung gewonnen. 

7. Die mediale Endflache des Condylus des Unterkiefers 

und in geringerem Grad die laterale haben eine schiefe Richtung. Eine ahn- 
liche Form desselben findet sich bei Ailuropus unter den Baren, nicht aber 
bei den Procyonidae. BARDENFLETH bemerkt, dass diese Form des Condylus 
in den Karnivoren mit grossen Processus postglenoidei und kraftiger Artiku- 
lation wie bei Meles und Hyaena vorkommt (2, p. 13), was ich auch an den 
Schadeln von den letzteren Tieren konstatiert habe. 
8. Der Processus coronoideus des Unterkiefers wird durch 
eine besondere Hohe, Breite und seinen vorderen scharf konvexen Rand 
charakterisiert, d. h. er verhalt sich wie bei Ailuropus; bei Ursus und den 
Procyonidae ist er von relativ geringerer Hohe und Breite. 

9. Der Processus paroccipitalis und der Processus 
mastoideus verhalten sich betreffs Hohe von denjenigen bei den Pro- 
cyonidae und Ailuropus verschieden, indem bei diesen der erstere niedrig, 
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der letztere breit und kraftig ist (26, p. 331 und Taf. 53); bei Ailurus 
finden sich entgegengesetzte Kennzeichen. Beide Arten Fortsatze sind bei 


Ursus kraftig und von ungefahr gleicher Hohe. 

10. Die eigenartige Form des Gaumens, indem dieser oral- 
warts konkaviert und aboralwarts konvex ist, wie Mivart erwahnt (28, 
P. 358). 

11. Das Palatum verjingt sich im aboralen Ende. 

12. Der Condylus des Unterkiefers ist in der oberen Flache 
konkaviert oder hat eine Form, die nicht bei Ursus, Ailuropus und den 
Procyonidae vorkommt. 

Hieraus konnen wir als festgestellt ansehen, dass Ailurus in dem Schadel 
einige Kennzeichen besitzt, welche seine Verwandtschaft mit den Ursidae 
beweisen (die mit 1, 2 u. 3 bezeichneten), weiter mehrere, die sich bei 
Ailuropus wiederfinden (Nr. 4, 5, 6, 7 u. 8) und schliesslich, dass er in 
mehreren Hinsichten sich eigenartig differenziert hat (Nr. 9, 10, If u. 12). 


Wirbelsdule. 


Gliederung derselben beim untersuchten Tier: C. 7, Th. 14, L. 6, S. 2 


und K. Io. 

Cervikalwirbel. Von der ventralen Spange des Atlas bemerkt 
STROMER, welcher Forscher in seiner Beschreibung ber die Wirbelsaule der 
Landraubtiere einige Angaben tiber dieselben bei Ailurus gegeben hat, dass 
sie massig schmal ist (35, p. 136); sie ist jedoch vergleichsweise breiter 
als bei Procyon, Nasua und Cercoleptes. Derselbe Forscher betont weiter, 
dass das kaudale Ende des Canalis transversus deutlich dorsal vor dem 
Fligelende liegt, was sonst nur bei den Canidae der Fall ist, nicht bei den 
Ursidae und den Procyonidae. Der Processus spinosus des Epistropheus 
iiberragt bei Ailurus und Cercoleptes nicht das kaudale Ende des Wirbels, im 
Gegensatz zum Verhalten bei Procyon, Nasua und Ursus. Die Processus 
spinosi der tbrigen Cervikalwirbel erreichen eine geringe Hohe; selbst der- 
jenige des 7. Halswirbels ist niedrig im Vergleich mit demjenigen der Pro- 
cyonidae und der Ursidae. 

Thorakalwirbel. Ihre Anzahl betragt 14 oder die gewohnliche in 
den Ursidae, nur Ailuropus besitzt davon 13 (2, p. 9), und in den Pro- 
cyonidae; in einem Skelett in der hiesigen Sammlung von Procyon lotor war 
sie 15 und von Bassariscus 13, wie auch FLOWER vom letzteren Tier angibt 
(16, p. 81). Dasselbe gilt auch von Bassaricyon nach BEepparRD (5, p. 673). 
Sei diesen zwei letztgenannten Gattungen gibt es 7 Lumbalwirbel. Die Anzahl 
der Thorakalwirbel der Procyonidae ist folglich nicht vollig fixiert. Die 
Processus spinosi fraglicher Wirbel sind bei Ailurus wie bei Cercoleptes 
niedrig, bei Procyon, Nasua und Bassariscus hoch (von Bassaricyon habe ich 
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in der Literatur keine Angaben dariiber gefunden). Der 11. Thorakalwirbel 
ist der antiklinische wie bei Cercoleptes und Bassariscus, der 12. bei Nasua 
und Procyon. Die Ursidae besitzen, wie auch GotTLieB bemerkt (18, p. 189), 
meist keine Anticlinie. 

Das Vorkommen oder Fehlen der Anticlinie der Wirbelsaule steht nach 
GOTTLIEB in Vereinigung mit der Art der Bewegung. Sie kommt bei Tieren 
mit stark gewolbter Wirbelsaule sowie bei Kletterern, wobei der Schwanz 
zur Balance dient, vor, fehlt bei den Gangern, besonders bei allen grossen 
schwerbeweglichen Tieren mit langer Thorakal- und kurzer Lendenregion, 
wie bei den Ursidae, Elephas (18, p. 195, 205 u. 202). 

Die Lumbalwirbel sind innerhalb der Wirbelsaule nach STROMER 
die starksten Wirbel (35, p. 9). Obwohl dies auch von Ailurus gilt, weisen 
sie sowie die ganze Wirbelsaule wenig Kraft auf im Vergleich mit denen 
der ubrigen Procyonidae. 

Die Sakralwirbel sind, wie erwahnt, 2. BARDENFLETH (2, p. 9), 
FLOWER (16, p. 81) und Mivart (28, p. 358) sprechen von 3. Die Pro- 


cyonidae besitzen teils 2 — Cercoleptes —, teils 3 — Bassariscus, Bassaricyon 
(5. p. 673), Nasua und Procyon. Die Anzahl derselben wechselt in den ver- 
schiedenen Gattungen. Die Processus spinosi der Sakralwirbel sind bei Ailurus 
rudimentar, schwach bei Ursus, kraftig bei Cercoleptes und Nasua, bei Pro- 
cyon niedrig. 

Kaudalwirbel. Obwohl die Anzahl derselben nur zu 19 aufgeht, 
scheint der Schwanz sehr lang, infolge der Verlangerung mehrerer Wirbel. 
An den 2 vordersten Schwanzwirbeln tritt der Processus spinosus wie bei 
Procyon und Ursus als ein wenig merkbarer Rand auf. StRoMER bemerkt, 
dass, wenn die Dornfortsatze am Sacrum rudimentar sind, sie nicht an den 
Schwanzwirbeln vorkommen (35, p. 20). Chevron Bones (Haemapophysen ) 
fehlen bei Ailurus und Ursus, finden sich bei Cercoleptes, Nasua, Bassariscus 
und Procyon. Dieser Charakter mag als etwas Bemerkenswertes bei einem 
Tier mit einem relativ langen Schwanz betrachtet werden. Unter anderen 
Raubtieren fehlen sie bei Hyaena, Felix lynx; bei Cynogale sind sie rudi- 
mentar. An den 8 hintersten Wirbeln fehlen alle besonderen Fortsatze. Bei 
Nasua, Procyon und Bassariscus finden wir die Fortsatze an den Kaudal- 
wirbeln kraftiger und sie erstrecken sich langer kaudalwarts. Bei Cercoleptes 
mit dem entwickelten Wickelschwanz sind die Fortsatze noch starker und 
kommen beinahe langs dem ganzen Schwanz vor. Bei Ursus treten in den 
Schwanzwirbeln von den Fortsatzen vorzugsweise Pra- und Postzygapophysen 
und nur in einigen Wirbeln auf. 


Vordere Extremitat. 


Fur die Scapula der Ursidae kennzeichnend ist die grosse Ursprungs- 
flache des M. teres major, welcher eine kurze Crista im glenoidalen Teil des 
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Schulterblattes hervorgerufen hat. Diese ist bei allen Baren nicht von gleicher 
Grosse; bei Ursus malayanus ist sie kaum abgesetzt und die Ursprungsarea 
des M. teres major reduziert. Die letztere ist bei Ailurus wie auch bei Ailu- 
ropus (2, p. g) klein und bei beiden fehlt eine gleichartige Crista. Eine ahn- 
liche Verlangerung des glenoidalen Randes und eine Andeutung einer Crista 
finden sich unter den Procyonidae bei Nasua, sind aber bei Cercoleptes und 
Bassariscus angedeutet sowie bei Taxidea unter den Mustelidae. Die Fossa 
infraspinata bei Ailurus ist ein wenig grdsser als die Fossa supraspinata, 
wodurch er mit den Procyonidae und Ursidae iibereinstimmt. 

Eine Clavicula fehlt. Sie ist bei Procyon lotor nach ALLEN (1, 
p. 118) und bei Cercoleptes, obwohl rudimentar, vorhanden, fehlt dieser 
Gattung bisweilen. 

In dem schlanken Humerus hebt sich der Caput humeri wie bei 
Ailuropus vom Schaft scharf ab (2, p. 9 u. 23, Taf. 20, Fig. 1), d. h. er hat 
sich im Vergleich mit demselben bei den Ursidae und den Procyonidae ver- 
grossert. Cercoleptes verhalt sich jedoch wie Ailurus. Deutet diese grosse 
Gelenkflache auf eine besondere Beweglichkeit im Gelenk, von Bedeutung 
fiir die arboricole Lebensweise des Tieres? Eine Spina tuberculi majoris und 
eine Crista deltoidea treten, obwohl niedrig, deutlich hervor, ganz wie bei 
U. malayanus; bei U. arctos sind sie mehr entwickelt, bei den Procyonidae 
sind beide kraftig. Ein Foramen entepicondyloideum ist bei Ailurus sowie bei 
Ailuropus (2, p. 10) und den Procyonidae, nicht aber bei den Ursidae, von 
Ursus ornatus nach Owen (29, p. 508) abgesehen, vorhanden. Mivart hat 
dargelegt (28, p. 401), dass unter den Procyonidae im Vergleich mit der 
Lange der Wirbelsaule Ailurus den langsten Humerus besitzt und nach ihm 
Procyon; Cercoleptes hat den kurzesten. 

Vorderarm. LANKASTER betont, dass die Vorderarmknochen bei 
Ailurus und Ailuropus im Vergleich mit denjenigen bei Procyon und Ursus 
sich durch ihre Kiirze charakterisieren und dass der Vorderarm kurzer als 


der Humerus ist (23, p. 168). Wie Humerus sich in der Lange zu dem Radius 


bei einigen Tieren in den Procyonidae und den Ursidae verhalt, geht aus 
folgender Zusammenstellung hervor: 
Die Lange des Humerus verhalt sich zu derjenigen des Radius 


bei Nasua socialis wie 1:0,8 
Cercoleptes caud. ,, : 0,826 
Bassariscus ast. 0,746 
Procyon lotor 
Ailurus fulgens » 
Ursus malay. 


Aus obigem erhellt, dass Ailurus einen sehr kurzen Radius besitzt und, 
Bassariscus ausgenommen, die Procyonidae und Ursus malayanus darin unter- 
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liegen. Der Radius artikuliert durch die Circumferentia articularis mit der 
Crista sigmoidea minor der Ulna; ein Ligamentum annulare radii ist vor- 
handen; eine Pronations- resp. Supinationsdrehung wird hierdurch ermoglicht. 

Hand. im Carpus findet sich ausser den gewohnlichen Knochen ein 
radialer Randknochen zwischen dem Scapho-lunatum, dem Multangulum 
majus und dem 1. Metacarpale eingeschaltet. Ein ahnliches Knochenstick 
kommt mit gleicher Lage bei allen mir zuganglichen Skeletten der Pro- 
cyonidae und bei Ursus malayanus vor; bei U. arctos artikuliert es nicht mit 
dem 1. Metacarpale. Bei Ailuropus hat der radiale Karpalknochen eine be- 
sondere Entwicklung gewonnen, indem er beinahe die Lange des 1. Meta- 
carpale erreicht (23, Taf. 20, Fig. 8). Wenn WortMAN and MatTtTHew bei 
Phiaocyon das Multangulum minus ,,rather large’ und das Multangulum 
majus ,,small” nennen (39, p. 132), so haben sich die nun lebenden Pro- 
cyonidae, Ailurus und U. malayanus in eine andere Richtung differenziert, 
indem bei den mir zu Gebote stehenden Skeletten fraglicher Tiere das 
Multangulum majus grosser als das Multangulum minus ist, was vielleicht 
mit der Bildung eines radialen Randknochens zusammenhangt. BARDENFLETH 
bemerkt (2, p. 10) von Ailurus, dass die Metacarpalia desselben sowie auch 
diejenigen von Ailuropus und Ursus sehr kurz sind. Der Humerus verhalt 


sich betreffs der Lange zu derjenigen des 3. Metacarpale 


Nasua socialis wie 1: 0,244 
Cercoleptes caud. 0,253 
Sassariscus ast. : 0,270 
Procyon lotor 0,327 
Ailurus fulgens > 0,250 
Ursus malay. » 1:0,250. 


Wir sehen aus dieser Ubersicht, dass Ailurus in diesem Fall ganz mit 
Ursus malayanus ubereinstimmt und dass unter den Procyonidae Nasua und 
Cercoleptes ihnen nahe stehen. Nach der Form des Gelenkes zwischen den 
2 letzten Phalangen der Finger und der Zehen, besonders in den 2. bis 5., 
weniger in dem Daumen und der grossen Zehe, zu urteilen sind die Krallen 


ein wenig retraktil; welche Ansicht von FLOWER vertreten wird (15, p. 754). 


Da dieser Charakter bei den Viverrinae und in dem Hinterfuss bei Phlaocyon 


und Cynodictis (39, p. 133) vorkommt, haben wir hier ein altes Kennzeichen, 
welches bei den nun lebenden Procyonidae und Ursidae verloren gegangen ist. 
Hintere Extremitat. 


Pelvis. Die glutaeale Flache des Ileum ist im Vergleich mit derselben 
der Procyonidae sehr flach und erinnert dadurch an die der Ursidae. Die 
hakenformige laterale Verbreiterung des vorderen Teils des Ilium der Ursidae, 
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welche diese charakterisiert, kommt weder Ailurus noch den Procyonidae zu. 
Das Os ilei ist bei den Ursidae kurz; in dieser Hinsicht weicht Ailurus von 
ihnen ab und schliesst sich den Procyonidae an, bei denen der Knochen sich 
verlangert hat. Die Crista lateralis ist bei Ailurus schwach, wenigstens bet 
diesem jungen Tier, im Gegensatz zum Verhalten bei den Procyonidae und 
den Ursidae. 

Der Femur ist schlank, im Vergleich mit demjenigen bei Procyon, 
Nasua und den Ursidae kurz und von gleicher Lange wie der Humerus (28, 
p. 401), bei den Procyonidae und den Ursidae langer als genannter Knochen. 
Ein Femur von derselben Lange wie der Humerus kommt in den Arctoidea 
nach Mivart (28, p. 401) sehr selten vor: bei Putorius sind beide Knochen 
von derselben Lange, bei Mydaeus ist der Femur kiirzer als der Humerus; 
in den Herpestoidea erwahnt genannter Forscher kein Tier mit ahnlichem 
Kennzeichen. Gewohnlich ist bei den Carnivora der Femur langer als der 
Humerus. Der Trochanter major und der Trochanter minor sind wenige1 
entwickelt als bei den Procyonidae; bei den Ursidae ist der erstere gross, der 
letztere relativ klein. 

Unterschenkelknochen. Beide diese Knochen sind sehr 
schwach. An der Tibia treten die Tuberositas tibiae und die Crista tibiae 
wenig hervor; bei den Ursidae und den Procyonidae sind sie kraftig, am 
wenigsten bei Bassariscus. Die Tibia ist wie bei den Procyonidae wenig kurze1 
als der Femur — bei Procyon ist sie langer als der Oberschenkelknochen —; 
bei den Ursidae ist sie in Lange vergleichsweise noch kurzer als in ersterer 
Familie. 

Fuss. Fur Ailurus charakteristisch, wodurch er sich von den Ursidae 
und den Procyonidae unterscheidet und mit Ailuropus tbereinstimmt, sind 
die geringe Breite des Collum tali und die transversale Ausdehnung des Caput 
tali. Mit den Procyonidae und Ailuropus (23, Taf. 20, Fig. 11) hat Ailurus 


eine Verlangerung des Cuboid in der Langsachse des Fusses gemeinsam; bei 
den Ursidae geschieht sie in der Querrichtung desselben. Ein tibialer zwischen 
dem Naviculare und dem Entocuneiforme befindlicher Randknochen findet 
sich bei Ailurus, Ailuropus (23, Taf. 20, Fig. 11), den Ursidae und Pro- 


cyonidae. Von den Metatarsalia bei Ailurus und Procyon bemerkt BARDEN- 
FLETH (2, p. 11), dass sie lang und schlank sind, im Gegensatz zu der breiten 
und kraftigen Form bei Ailuropus. Die Lange des Femur verhalt sich zu 
derjenigen des Metatarsale III 
bei Ailurus fulgens wie 1: 0,326 
Bassariscus ast. : 0,392 
Procyon lotor : 0,331 
Nasua socialis : 0,270 
Cercoleptes caud., 0,325 
Ursus malay. 0,222 
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oder Ailurus stimmt mehr mit den Procyonidae als mit Ursus malayanus 


uberein. 


GEBISS. 

Zahnformel des untersuchten Ailurus fulgens: J 3 a Fee m2 
3 I 3o0der4 2 

Da die Zahne von BARDENFLETH (2), LANKASTER (23), Mivart (28) 
und SCHLOSSER (34) teilweise beschrieben worden sind, habe ich es als meine 
Aufgabe aufgefasst, dieselben mit denjenigen nahestehender Tiere zu ver- 
gleichen, namlich mit dem Gebiss von Ursus arctos, U. malayanus und der 
Procyonidae. Ausserdem habe ich die Beschreibungen und Abbildungen der 
Zahne von Ailuropus von BARDENFLETH (2), MILNE-EpwaRDs (26) und 
LANKASTER (23), von Parailurus anglicus von SCHLOSSER (34) und von 
Ailureidopus baconi von Woopwarp (38) beriicksichtigt. 


Obere Zahne. 


Die Incisivi sind bei Ailurus im Vergleich mit denen bei den Procyonidae, 
Ursidae und Ailuropus in Grosse reduziert. /* ist ein wenig grosser als die 
beiden medialen. 

C kennzeichnet sich wie bei Ailuropus durch seine geringe Hohe, im 
Gegensatz zum Verhalten bei den Ursidae und bei den Procyonidae — Nasua 
ausgenommen — und durch das Vorkommen von Furchen in der Richtung 
der Hohe des Zahnes. Ahnliche Rinnen kommen, obwohl schwacher, bei 
Parailurus, Procyon und Cercoleptes vor. 

Die Pramolaren bei Ailurus weisen in der Breite der Krone, der grossen 
Menge ihrer Spitzen und der Anzahl der Wurzeln eine besondere Differen- 
zierung aui. Hierdurch steht er, wie SCHLOSSER nachgewiesen hat, Par- 
ailurus nahe (34, p. 73 u. 77). Wie bei diesem fehlt P* und die drei folgenden 
Pramolaren P*, P* und P* besitzen 3 Wurzeln, aber Ailurus unterscheidet 
sich von der ausgestorbenen Gattung, wie genannter Forscher betont, durch 
eine weiter gehende Entwicklung der Spitzen der Krone. Bei Procyon, 
Ailuropus und Ursus, bei denen bekanntlich ein P* vorhanden ist, findet sich 
bei den zwei ersteren eine innere dritte Wurzel zuerst am P*, infolge der 
geringeren Breite des P* und P*; bei Ursus arctos fehlt in P* eine distinkte 
innere Wurzel. Die inneren Spitzen bei P* machen bei Ailurus mehr, bei 
Ailuropus (2, p. 9), Parailurus (34, Taf. 11, Fig. 7) Procyon und Ursus 
weniger als die Halfte der Breite des Zahnes aus, d. h. der Zahn hat sich in 
transversaler Richtung besonders differenziert. Bei Ailurus sowie bei Procyon 
ist P* breiter als lang, bei den tbrigen hier erwahnten Tieren ist die Lange 


grosser als die Breite. 
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M* ist grosser als P* in Lange und Breite (Fig. 10). BARDENFLETH sagt 
(2, p. 9), dass sie von gleicher Grosse sind; sicherlich ein Schreibfehler, denn 
aus seinen Abbildungen geht deutlich hervor, dass P* der kleinere ist. Bei 
Procyon ist der Unterschied in Groésse gering, bei Ursus und Ailuropus 
bedeutend, bei Parailurus weniger als bei den zwei letzteren. 

Die Molaren bei Ailurus kennzeichnen sich durch ihre Breite, welche 
ansehnlich die Lange tbersteigt, und stimmen dadurch mit denjenigen bei 
Procyon uberein; bei Parailurus sind sie ebenso lang wie breit (34, p. 78 u. 
Taf. 11, Fig. 7) und die inneren Spitzen nehmen die Halfte der Zahnbreite 
ein, bei Ailurus zwei Drittel derselben, bei Procyon ungefahr die Halfte. 

M* bei Ailurus ist wenig kirzer als M*, wodurch er sich von Ailuropus 
und Ailureidopus nach Woopwarp (38, p. 425) unterscheidet, bei denen 
fraglicher Zahn langer als M* ist. Ailurus steht Parailurus und den Pro- 
cyonidae naher; bei den letzteren ist jedoch M* mehr reduziert im Vergleich 
mit /* als bei den zwei ersteren. 

Von dem verschmalerten M‘ der Baren weicht der vorderste obere Molar 
bei Ailurus durch die Form ab und von dem bei Procyon durch die Hohe 
der ausseren Spitzen, welche bei Ailurus ansehnlich, bei Procyon wenig uber 
die inneren emporragen. 


Untere Zahne. 


Die Incisivi sind wie im Oberkiefer in Gr6ésse reduziert; sie liegen in 
einer ununterbrochenen Reihe wie bei den Procyonidae. Bei den Ursidae, bei 
Ailuropus (26, p. 327 u. Taf. 56) und bei Parailurus (34, p. 79) ist J, nach 
hinten verschoben. 

P, fehlt in der rechten Halfte der beiden mir zuganglichen Unterkiefer ; 
keine Alveole deutet sein Vorkommen an. In der linken Seite ist er vor- 
handen. HoLiistER und Mivart bemerken, dass P, klein ist und oft fehlt 
(20, p. 145 u. 28, p. 359). Bei Parailurus findet sich von der Alveole nur eine 
Rinne (34, p. 80), bei den Procyonidae, mit Ausnahme von Cercoleptes, sowie 
bei den Ursidae kommt P, vor, bei Ailuropus und Ailureidopus fehlt er. 

Die unteren Pramolaren kennzeichnen sich durch die geringe Hohe ihrer 
Spitzen, wodurch Ailurus sich Parailurus nahert (34, Taf. 11, Fig. 3 u. 10) 
und sich von Procyon und Ailuropus (26, Taf. 54) unterscheidet, bei denen 
sie hoch sind, und, wie HoLtister bemerkt (20, p. 145), durch ihre lange 
und transversal zusammengedriickte Form, welche auch bei Ailuropus und 
Parailurus sich wiederfindet (26, Taf. 56 u. 34, Taf. 11, Fig. 8), im Gegen- 
satz zu der breiten bei Procyon. P, bei Ailurus besitzt wie der entsprechende 


Zahn bei Procyon und Parailurus entwickelte innere Spitzen; bei Ailuropus 
ist der Zahn dreispitzig und schneidend. 
Die Molaren erinnern an die Molaren bei Ailuropus durch die Menge 
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ihrer Spitzen, und unterscheiden sich dadurch von denjenigen der Pro- 
cyonidae. Der 2. Molar ist wie bei den Procyonidae in der Lange ausgezogen. 

Es erhellt aus obiger Darstellung, dass Ailurus im Gebiss_ besonders 
wichtige genetische Kennzeichen mit Parailurus bewahrt, wie SCHLOSSER 
nachgewiesen hat, und dass er mehrere gemeinsame Kennzeichen mit 
Ailuropus besitzt, welche nach BARDENFLETH infolge einer gleichartigen 
Lebensweise als Konvergenzerscheinungen anzusehen sind. Von den rezenten 
Familien weist Ailurus in seinem Zahnsystem mit den Procyonidae Ver- 
wandtschaft auf. Dies geht besonders aus folgenden Kennzeichen hervor: 
die Breite des 4. oberen Pramolars, welche die Lange ubersteigt, der geringe 
Unterschied in Grosse zwischen dem oberen P* und dem oberen M* und die 
Verlangerung des unteren M,. Durch diese Charaktere unterscheidet sich 


Ailurus von den Ursidae. 


MUSKULATUR. 


Von den Muskeln beschreibe ich vorzugsweise diejenigen, deren Eigen- 
schaften bei Ailurus eigenartig sind oder dessen Verwandtschaft mit der einen 
oder der anderen von den Familien unter den Carnivora beleuchten. Die 
Vergleiche der Muskeln beziehen sich, wenn nichts anderes erwahnt worden 
ist, auf die Darstellungen der Myology der Carnivora fissipedia von WINDLE 


and PARSONS (36 u. 37). 


Kaumuskeln, Muskeln des Halses, der Brust und des Riickens. 


Der M. depressor maxillae inferioris ist embauchig; keine Sehnenfasern 


deuten eine Zweibauchigkeit an. Er entsteht am Processus paroccipitalis und 
befestigt sich hinter der Mitte des Unterkieferrandes ; bei Procyon und Nasua 
erreicht er nur den Processus angularis nach LECHE (24, p. 692). Er wird im 
aboralen Teil vom N. facialis, im oralen vom N. mylohyoideus innerviert. 

Der M. pterygoideus internus entspringt von dem Pterygoid bis zu dessen 
Vereinigung mit dem Palatinum und von dem Processus pterygoideus alli- 
sphenoidei. Der Muskel ist an seinen beiden Flachen von Sehnenfasern 
durchzogen; er befestigt sich am Processus angularis des Mandibulum, dem 
Ansatz des M. masseter gegenuber. 

Der M. pterygoideus externus geht von dem Alisphenoid, an dem Canalis 
alisphenoideus, aus. Er ist von geringerer Breite und Lange als der M. ptery- 
goideus internus und inseriert am Processus condyloideus des Mandibulum. 

Der M. stylo-hyoideus besteht typisch bei den Karnivoren aus zwei 
Schichten, welche den M. depressor maxillae inferiores umfassen. Die eine 
oder die andere Schicht kann bisweilen fehlen; die aussere fehlt dem Ailurus, 
beide sind bei Cercoleptes vorhanden. 
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Der M. cleido-mastoideus (Levator claviculae, ALLEN) geht von dem 

3indegewebe der inneren Flache des M. cephalo-humeralis aus, ganz wie bei 

dem von mir untersuchten Arctictis binturong, bei den Procyonidae von der 
rudimentaren Clavicula. 

Der M, omo-hyoideus entspringt vom Winkel zwischen dem vorderen und 


dem dorsalen Rand der Scapula und setzt sich an das Hyoideum an. Eine 


schwache Inscriptio tendinea, die in demselben bei einigen Karnivoren, wie bei 
Meles, Lutra, Hyaena nach LecHE (24, p. 709) gefunden wird, ist bei Ailurus 
nicht vorhanden. Der Muskel fehlt den Felidae, Viverridae, Canidae und 
Hyaenidae, kommt bei den Ursidae und den Mustelidae vor; in den Pro- 
cyonidae ist er nicht bei Procyon und Nasua, wohl aber bei Cercoleptes 
vorhanden, BepDARD erwahnt ihn nicht bei Bassaricyon (5). Das Vorkommen 
des Muskels deutet eine Verwandtschaft mit den Ursidae an. Dass er bei 
dem aberranten Cercoleptes angetroffen wird, betrachten WiNDLE and Par- 
SONS als einen musteliden Charakter (37, p. 184). 

Den 4 Halsmuskeln — dem M. splenius, dem M. biventer, dem M. 
trachelomastoideus und dem M. complexus — charakteristisch sind der kurze 
Ursprung und das Fehlen einiger Inscriptiones tendineae. Von denselben 
erstrecken sich der M. splenius zu dem 1. und der M. biventer zu dem 3. 
3rustwirbel, die beiden tibrigen zum letzten Halswirbel, d. h. sie verhalten 
sich wie die entsprechenden Muskeln bei Ursus arctos, bei welchem jedoch 
der M. complexus auch vom 1. Thorakalwirbel ausgeht, und weichen vom 
Verhalten bei den Procyonidae ab. Bei Nasua socialis erreichen sie den 3. bis 
zum 5. Brustwirbel, und der M. splenius sowie der M. complexus sind mit 
einer Inscriptio tendinea durchwoben. Nasua stimmt in dieser Hinsicht mit 
der Mehrzahl der Raubtiere ttberein, indem bei mehreren Tieren dieser Ord- 
nung — Katze, Haushund, Arctictis, Galidia, Eupleres, Cryptoprocta — diese 
4 Muskeln bis zum 2., 4. und 6. Thorakalwirbel entspringen. Bei Cryptoprocta 
erreicht der M. splenius nur den letzten Halswirbel. Einige Sehnenstreifen 
kommen in denselben bei dem Haushund, der Katze und gewohnlich bei den 
Viverridae vor. 

Der M. trapezius geht einheitlich von der Crista occipitalis, dem Liga- 
mentum nuchae und den vorderen Thorakalwirbeln aus. Ohne jede Zwischen- 
sehne geht die vordere Partie, der Clavo-cucullaris, in die Pars clavicularis 
des M. deltoideus tiber, den M. cephalo-humeralis bildend; dadurch verhalt 
sich Ailurus wie Arctictis und weicht vom gewohnlichen Verhalten bei den 
Raubtieren ab. 

M. omo-cleido-transversarius (Omo-cleido-transversarius, LECHE; Omo- 
trachelian, WinpLE and Parsons; Levator anguli scapulae, ALLEN). Der 
Muskel, welcher konstant in den Karnivoren angetroffen wird, entspringt vom 
Atlas und inseriert am Acromion, zwischen dem M. cephalo-humeralis und 
der Pars acromio-cucullaris des M. trapezius. Bei Cercoleptes wird er von 
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zwei Muskeln, bei Procyon nach ALLEN (1, p. 116), Nasua und Ursus von 
einem reprasentiert. 

Der M. latissimus dorsi (id) geht aponeurotisch von dem 4. bis zu dem 
12. Thorakalwirbel und fleischig von der 10. bis zu der 13. Rippe. Er 
spaltet sich der Insertion nahe in zwei Zacken, von denen die eine und 
kraftigere sich wie gewOhnlich an das Tuberculum minus, die andere und 
schwachere, die grossen Armnerven und Gefasse tiberbriickend, an die Spina 
tuberculi majoris, tief von dem M. pectoralis, in Vereinigung mit einem 
Zipfel des Hautmuskels anheftet. 

Der M. serratus anticus major und der M. levator anguli scapulae bilden 
wie bei den iibrigen Karnivoren eine zusammenhangende Muskelschicht und 
werden durch die verschiedenartige Innervation voneinander getrennt. Ur- 
sprung: von den 6 hintersten Cervikalwirbeln und den 8 vordersten Rippen ; 
bei den Ursidae erreichen sie die 10 vordersten, bei den Procyonidae die 
7 (Bassaricyon, Procyon) oder 8 (Cercoleptes und Nasua) nach MAcKIN- 
TOSH (25, p. 51). Ailurus verhalt sich betreffs der Lange dieser Muskeln 
wie die letztere Familie. 

M. pectoralis. Ein Pectoro-abdominalis fehlt wie bei Nasua, ist bei Ursus 
arctos vorhanden. 


Muskeln der vorderen Extremitat. 


M. deltoideus. Der vordere Teil (civ, Fig. 4) ist ohne Zwischensehne 
mit dem M. trapezius verbunden (siehe oben). Er inseriert wie bei den 
Ursidae, Procyonidae und Mustelidae am Humerus; bei den Felidae und 


Viverridae erreicht er den Vorderarm. Bei den Canidae und den Hyaenidae 


findet die Insertion bei einigen am Oberarm, bei anderen am Vorderarm statt. 
Die beiden anderen Portionen — die Pars acromiale (crd) und die Pars 
scapulare (cfd) — befestigen sich proximalwarts und tief von der Pars 
claviculare. Im Gegensatz zum Verhalten bei Procyon und Nasua (1, p. 121 
u. 25, p. 51) steht bei Ailurus die scapulare Partie in keiner Beziehung 
mit der Fascie tiber dem M. infraspinatus, sondern entspringt nur von der 
Spina scapulae. 

Ein selbstandiger M. teres minor fehlt, ist bei Nasua vorhanden (25, 
p. 50). 

Der M. biceps brachii ist zweikopfig. Der lange Kopf (bic, Fig. 5) geht 
wie bei allen Karnivoren durch die Kapsel des Schultergelenkes. Der kurze 
(bicc) entspringt gemeinsam mit dem Caput longum des M. coraco-brachialis 
am Processus coracoideus. Insertion: am Radius. Der kurze Kopf tritt bei 
den Raubtieren nur bei den Ursidae auf; wir haben es hier bei Ailurus mit 
einem dieser Familie charakteristischen Kennzeichen zu tun. In den Pro- 
cyonidae hat man ihn bisweilen bei Cercoleptes und einmal bei Procyon, 
durch einige schwache Fasern reprasentiert, gefunden. 
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M. coraco-brachiaiis. Ausser dem kurzen Kopf oder dem M. rotator humeri 
(crb) findet sich ein M. coraco-brachialis longus (cr) wie bei den Ursidae und 
den Mustelidae. Der Muskel befestigt sich am distalen Teil des Humerus. 
Unter den wtbrigen Karnivoren ist letzterer Kopf selten vorhanden; so kommt 
er beinahe rudimentar bei Eupleres und Nandinia und bisweilen bei Cerco- 
leptes vor. Sein Vorkommen bei Ailurus deutet auf eine Verwandtschaft 
letzteren Tieres mit den Baren hin. 

Der M. brachialis anticus (brt, Fig. 4) wird sowohl von dem N. radialis 
als auch dem N. musculo-cutaneus, wie bei Nandinia und Eupleres, innerviert, 
was wahrscheinlich an eine urspringliche Zweikopfigkeit des Muskels 
erinnert. 

Der M. triceps brachu (tr) hat 3 Kopfe; bei Procyon, Cercoleptes, Nasua 
und Bassaricyon gibt es deren 4 (1, p. 121; 25, p. 51 u. 5, p. 670); bei den 
Ursidae wechselt die Anzahl zwischen 3 und 4. 

Der M. dorso-epitrochlearis (dp, Fig. 4 u. 5) entsteht wie bei Bassaricyon 
und Nasua (5, p. 670 u. 25, p. 51) und bisweilen bei Ursus americanus durch 
einige Fasern von der den M. teres major bedeckenden Fascie und durch 
die meisten von der des M. latissimus dorsi in der Nahe dessen Insertion an 
dem Tuberculum minus. Der Muskel ist wie bei kletternden Tieren sehr 
kraftig. An seinem vorderen Rand schliesst sich ein Hautmuskelstreifen (d/t) 
an, welcher sich selbstandig an das Olecranon anheftet. 

Der M. epitrochleo-anconeus liegt vom M. dorso-epitrochlearis bedeckt. 

Der M. anconeus quartus (anc, Fig. 4) hat eine besondere Entwicklung 
erreicht, welche dem Ailurus eigenartig ist, indem er von der proximalen 
Halfte der Ulna entspringt. Gewohnlich streckt er sich nicht so weit distal- 
warts. 

Der M. supinator longus (spl) geht von der Crista supinatoria aus, um 
sich an dem distalen Ende des Radius zu befestigen. Der Muskel kommt 
bei den Karnivoren den Ursidae, den Procyonidae, den Felidae, den Viver- 
ridae und den Mustelidae zu, fehlt den Canidae, den Hyaenidae und Cynae- 
lurus unter den Felidae. 

Der M. supinator brevis setzt sich ein wenig distalwarts von dem mitt- 
leren Teil des Radius an, wodurch Ailurus einen Ubergang zwischen den 


Procyonidae und den Ursidae bildet. Bei den ersteren inseriert der Muskel 


an dem oberen Drittel oder der oberen Halfte des Radius bei den letzteren 
nahe dem distalen Ende. 

Die Mm. extensores carpi radialis longus et brevis (exr) entstehen an 
der Crista supinatoria und dem Condylus externus humeri, teilweise mit dem 
M. extensor digitorum communis verwachsen. Sie sind genau miteinander 
verbunden, wie auch ALLEN von Procyon und BepparpD von Bassaricyon 
angeben (1, p. 126 u. 5, p. 670). Bei Nasua sind sie nach MACKINTOSH von- 
einander getrennt (25, p. 52). 
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Der M. extensor digitorum communis (exd) ist am Ursprung vom Con- 
lylus externus humeri mit dem M. extensor digiti minimi vereinigt, trennt 
sich von ihm bald ab und befestigt sich an den 4 lateralen Fingern. Bei 
Eupleres wie bei Procyon (1, p. 126) geht er zu allen 5. 

Der M. extensor digiti minimi (exdm) entsendet wie gewohnlich Sehnen 
zu den 3 ulnaren Fingern. 

Der M. extensor digitorum profundus (exdp) entsteht an der Ulna, 
ulnarwarts von dem M. abductor pollicis longus, den er am Ursprung teil- 
weise bedeckt. Im Vergleich mit den wbrigen Streckmuskeln des Vorderarmes 
ist er sehr klein. Inseriert am Pollex und Index, was auch der Fall bei den 
Ursidae und den Procyonidae ist; bei Procyon sendet er bisweilen eine Sehne 
zum 3. Finger (1, p. 128). 

Der M. abductor pollicis longus (abpl) geht von der Ulna, der Membrana 
interossea und dem Radius aus und befestigt sich an dem Metacarpale I und 
dem radialen Randknochen. 

Der M. pronator radii teres (prt, Fig. 5) erreicht wie bei den Ursidae 
beinahe das Ende des Radius; bei Procyon (1, p. 123) und bei Bassaricyon 
(5, p. 670) endet er an dem mittleren, bei Nasua und Cercoleptes an dem 
distalen Teil des Radius. Der Ansatz hat sich nicht bei den Procyonidae 
fixiert. Betrachtet man Procyon als Typus der Familie, weicht Ailurus, was 
diesen Muskel betrifft, von derselben ab und schliesst sich den Ursidae an. 

Der M. pronator quadratus (pq) streckt sich zwischen der Ulna und 
dem Radius in ihrem distalsten Drittel oder stimmt mit dem Verhalten bei 
den Ursidae uberein. Bei Procyon bedeckt er die distale Halfte der Vorder- 
armknochen; bei Nasua und bisweilen bei Cercoleptes ist er kiurzer als bei 
diesem. 

Der M. flexor carpi radialis (flr) hat im Gegensatz zum Verhalten bei 
dem kletternden Arctictis, bei welchem er besonders schwach ist, bei Ailurus 
eine kraftige Entwicklung bekommen. Die Endsehne liegt von dem knorpeligen 
proximalen Ende des radialen Randknochens bedeckt. 

Der M. flexor digitorum sublimis (fls) hat wie oft unter den Raub- 
tieren einen hohen Grad von Selbstandigkeit gewonnen, indem man seinen 
Ursprung bis zum Condylus internus humeri verfolgen kann. Bei Arctictis 


spaltet er sich von dem tiefen Flexor in der Nahe des Handgelenkes ab. Er 


teilt sich in 3 Muskelbauche, deren Endsehnen wie bei Arctictis und Cerco- 
leptes sich an den 3 mittleren, bei Procyon, Nasua und gewohenlich bei Ursus 
an den 4 radialen Fingern befestigen. 

Der M. flexor carpi ulnaris (flu) entspringt mit dem einen Kopf von 
dem Olecranon, mit dem anderen von dem Condylus internus humeri. Die 
beiden Kopfe vereinigen sich nicht, sondern inserieren wie bei Procyon 
(1, p. 124), Nasua (25, p. 52), Cercoleptes und Ursus selbstandig am Pisi- 
forme. Bei Bassaricyon findet sich nur cin Kopf (5, p. 671). 
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Der M. palmaris longus (pl) entsteht an dem Condylus internus humeri. 
In der Mitte des Vorderarmes gibt er einen Muskelstreifen ab, einem M. 
palmaris internus entsprechend, der sich an dem Pisiforme befestigt. Der 
Externus heftet sich teils an den proximalen Teil des radialen Randknochens, 
teils breitet er sich in der Hohlhand aus. Bei den Ursidae fehlt oft der 
M. palmaris longus; in einem jungen Ursus arctos habe ich einen M. palmaris 
longus externus gefunden. Ailurus schliesst sich den Procyonidae an, da bei 
Procyon, Cercoleptes und Nasua narica (25, p. 52) sowohl ein Externus als 
auch ein Internus vorhanden sind; bei Bassaricyon fehlt der letztere. 

Der M. flexor brevis digitorum manus (M. flexor brevis minimi digiti, 
ALLEN) geht von dem Pisiforme, von dem Ligamentum carpi volare trans- 
versum und von der Fascie des M. palmaris longus aus und fungiert wie im 
M. perforatus des 5. Fingers (fbdm). Der Muskel kommt unter den Kar- 
nivoren nach WINDLE and Parsons (36) bei den Felidae, Viverridae, 
Hyaenidae und Procyonidae, nicht aber bei den Mustelidae, Canidae und 
Ursidae vor. In dem von mir zergliederten jungen Ursus arctos war er vor- 
handen; er besass denselben Ursprung wie bei Ailurus, endete aber an der 
Scheide der Grundphalange des 5. Fingers des tiefen, langen Flexors. Er 
spaltete sich nicht, um die tiefe Flexorsehne zu umfassen. 

Mm. iumbricales (Imb). Von diesen sind 4 vorhanden. 

Der M. abductor pollicis brevis (abpb) kommt wie bei den Ursidae und 
den Procyonidae vor. 

Der M. opponens pollicis und der M. opponens digiti minimi, welche in 
den Ursidae und den Procyonidae entwickelt sind, fehlen bei Ailurus. 

Der M. abductor digiti minimi (bdm) ist zweikOpfig. Der kraftigere Kopf 
entspringt von dem Pisiforme, der schwachere von der tiefliegenden Fascie 
der Hohlhand. Der Muskel inseriert an der 1. Phalange des 5. Fingers und 
verhalt sich wie der gleichgenannte Muskel bei Procyon (1, p. 129). Bei 
Ursus arctos habe ich nur einen Kopf gefunden; der kurze fehlte dem unter- 
suchten Tier. 

Die Mm. adductores sind wie bei den Ursidae und den Procyonidae 3, 
je einer an dem 1., 2. und 5. Finger. Von diesen ist der ulnare der starkste, 
derjenige des Index der schwachste. 

Von den Mm. flexores breves gibt es 2 zu jedem Finger. 

Die Mm. interossei dorsales waren so innig mit dem Mm. flexores brevis 
vereinigt, dass man sie nicht wie selbstandige Muskeln beschreiben kann. 

Ein M. palmaris brevis fehlt wie bei den Ursidae, ist bei Procyon (1, 
p. 128) und bei Nasua (25, p. 53) vorhanden. 

Einige Karpalballenmuskeln sowie Sehnenstreifen, von der Fascia pal- 
maris ausgehend und in der Haut der Hohlhand endend, fehlen dem Ailurus, 
den Procyonidae und den Ursidae, kommen bei den kletternden Arctictis vor. 
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Muskeln der hinteren Extremitat. 


Der M. femoro-coccygeus (fmcg, Fig. 6) bildet eine kaudale Fortsetzung 
des M. ectoglutaeus, von welchem er wie oft unter den Karnivoren wenig 
deutlich getrennt ist. Er befestigt sich am Femur vom Trochanter major bis 
zum letzten Drittel des Knochens. Der Muskel fehlt den Ursidae und Procyon, 
kommt bei Cercoleptes, Nasua und Bassaricyon vor. Betreffs desselben gibt es 
keinen distinkten Unterschied zwischen diesen zwei Familien. 

Der M. biceps femoris (bcf) entsteht einkopfig am Tuber ischii; ein 
akzessorischer von einigen Kaudalwirbeln kommender Kopf fehlt. Hierdurch 
anterscheidet sich Ailurus von den Procyonidae, indem letzterer Kopf bei 
Bassaricyon (5, p. 671), Procyon nach ALLEN (1, p. 133), Cercoleptes und 
bei der von mir untersuchten Nasua socialis, nicht aber bei N. narica nach 
MACKINTOSH (25, p. 54), vorkommt und mit den Ursidae ubereinstimmt. Bei 
Ursus arctos fehlt der kaudale Kopf und der Muskel entspringt durch zwei 
Kopfe vom Tuber ischii, bei den tibrigen erwahnten Tieren durch einen. 

Der M. tenuissimus (tn) geht von einem der vordersten Kaudalwirbel, 
vom M. femoro-coccygeus uberlagert, aus; distalwarts schliesst er sich dem 
M. biceps femoris an und inseriert neben ihm. Der Muskel kommt den Ursidae 
und den Procyonidae zu, fehlte aber dem von mir untersuchten Ursus arctos. 

M. caudo-femoralis. Bei Ursus arctos, nicht aber bei Ailurus und den 
Procynoidae, habe ich einen Muskel gefunden, der, vom M. biceps femoris 
bedeckt, vom Tuber ischii entspringt und vom N. ischiadicus innerviert und 
iberlagert wird, um am Femur sich zu befestigen. Infolge seines Verhaltens 
zum letzteren Nerven, seines Ursprunges und Ansatzes und seiner ventralen 
lage zum M. biceps femoris haben wir es hier mit einem M. caudo-femoralis 
zu tun, welchen nach LEcHE genannte Kennzeichen charakterisieren (24, 
p. 870). Durch das Vorkommen dieses Muskels unterscheidet sich Ursus 
von Ailurus und den Procyonidae, bei welchen er fehlt. 

Der M. semitendinosus (smt, Fig. 6 u. 7) geht vom Tuber ischii aus. 
Ein von einigen Kaudalwirbeln entstehender Kopf, welcher den Procyonidae, 


von Bassaricyon abgesehen (5, p. 571), zukommt, fehlt bei Ailurus und den 


Ursidae. 

Der M. semimembranosus (smm) und der M. praesemimembranosus 
(prs) liegen dicht aneinander, nur an der Insertion voneinander getrennt. 
Der letztere befestigt sich wie gewohnlich am distalen Teil des Femur, der 
erstere am Tuberositas tibiae. Ein M. praesemimembranosus ist bei Ursus 
arctos, Procyon (1, p. 135), Bassaricyon (5, p. 671) und Cercoleptes vor- 
handen, fehlt aber bei Nasua. 

Der M. extensor cruris weist keine Verschiedenheit zwischen Ailurus 
und Nasua socialis auf; moglicherweise ist die Zweikopfigkeit des M. rectus 


femoris mehr bei Nasua als bei Ailurus und Ursus ausgepragt. MACKINTOSH 
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sowie auch ALLEN erwahnen nur einen Kopi in diesem Muskel bei Nasua 
und Procyon (25, p. 54 u. I, p. 136). Ein selbstandiger M. cruralis findet 
sich bei Ailurus und Nasua, bei Ursus ist er innig mit dem M. vastus internus 
vereinigt. 

Von den Mm. adductores des Oberschenkels (addl, addm, Fig. 7) gibt 
es nur deren 2. 

Der M. tibialis anticus (tba, Fig. 6 u. 7) geht von dem Tuberositas tibiae, 
der Crista tibiae, der Fascia cruris und teilweise von der Fibula aus. Er ist 
am Ursprung vollig vom M. extensor hallucis longus getrennt, bei Bassaricyon 
mit ihm vereinigt (5, p. 672). Insertion: am Entocuneiforme. 

Der M. extensor hallucis longus (exh) entspringt von der Fibula, distal- 
warts vom M. tibialis anticus. Seine Ansatzsehne ist wie gewohnlich, wenn 
ein tibialer Randknochen vorhanden ist, durch ein von demselben ausgehendes 
Retinaculum mit ihm verbunden. Der Muskel ist nach RUGE (33, p. 621) bei 
den Karnivoren schwach entwickelt, was auch Ailurus kennzeichnet. 

Der M. extensor brevis digitorum (exbr, Fig. 6) entsteht am Calcaneus 
und am Halteband des langen Extensors (exdl), was nach RUGE gewohnlich 
bei den Karnivoren vorkommt (33, p. 621). Der Muskel streckt sich zu 
den 4 medialen Zehen; die Sehne zu der 4. Zehe gibt einen Sehnenzipfel zu 
der 5. ab. Bei den Procyonidae und den Ursidae steht der Muskel in keiner 
Verbindung mit der 5. Zehe. Bei den Karnivoren fehlt gewohnlich ein Muskel- 
bauch fiir diese Zehe; er ist bei Herpestes oft vorhanden, bei Arctictis ist 
er der kraftigste von allen 5. 

Der M. soleus (sl) geht vom Capitulum fibulae aus; bei Ailurus, Nasua, 
Ursus sowie bei Procyon (1, p. 138) ist er kraftiger als irgendein Kopf des 
M. gastrocnemius. 

Der M. plantaris (pit) kommt verbunden mit dem ausseren Kopf des 
M. gastrocnemius vom Condylus lateralis femoris vor, trennt sich vollig von 
diesem Muskel erst im distalen Teil des Unterschenkels ab. Seine Sehne 
windet sich um die Tendo Achillis und geht in die Aponeurosis plantaris 
iiber, wodurch der Muskel imstande ist, die Haut der Fussohle zu spannen, 
was nach GLAESMER von Bedeutung fir kletternde Tiere ist (17, p. 172). 
Die Aponeurosis (p/tf) verbreitet sich in die Planta pedis, befestigt sich an 
dem tibialen Randknochen und dem Tuberositas metatarsi quinti. Bei Bassa- 
ricyon fehlt nach Bepparp ein M. plantaris (5, p. 672), ist aber bei den 
iibrigen Procyonidae und bei den Ursidae vorhanden. 

Der M. accessorius (acc, Fig. 6) ist an der Plantarflache von Sehnen- 
fasern durchzogen, bei Nasua auch da fleischig, bei Ursus arctos bildet der 
Muskel in der Planta pedis eine breite Sehne. Er setzt sich an die vereinigten 
Sehnen des M. flexor tibialis und des M. flexor fibularis an, bei Procyon 
(1, p. 139) nur an diejenige des ersteren Muskels. 

Der M. tibialis posticus ist wie auch bei Nasua und Ursus ein nur aus 
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wenigen Muskelbiindeln gebildeter Muskel, yon der proximalen Halfte der 
Tibia ausgehend. Sowohl der Muskel als auch dessen Sehne werden vom 
M. flexor tibialis bedeckt. Er inseriert am Naviculare, bei Ursus am tibialen 
Randknochen. 

Der M. flexor tibialis (fit) geht sowohl von der Fibula als auch der 
Tibia aus. 

Der M. flexor fibwaris (fif) kommt vom Capitulum fibulae; sein Muskel- 
bauch ubertrifft an Kraft wie auch bei Ursus denjenigen des M. flexor tibialis. 
Bei Nasua socialis sind diese Muskeln von derselben Grosse. In der Mitte 
der Planta pedis vereinigen sich die beiden Sehnen, worauf sie sich in 5 
spalten, eine zu jeder von den 5 Zehen. 

Der M. flexor digitorum brevis besteht aus 2 Kopfen. Der oberflachliche 
(flbrsp, Fig. 7) geht durch 4 Muskelbauche, von denen die 2 mittleren die 
kraftigsten sind, von der dorsalen Flache der Aponeurosis plantaris aus und 
inseriert mit durchbohrten Sehnen an der 2. bis 5. Zehe. Der tiefe Kopf 


(fibrpr 3, 4 u. 5) entsteht von der gemeinsamen Sehne der langen Flexoren 


durch 3 Muskelzacken, welche sich mit den Ansatzsehnen der 3 lateralen 
Zehen des oberflachlichen Kopfes vereinigen. Unter diesen Zacken ist der- 
jenige der 4. Zehe der starkste. 

In der Familie Procyonidae, d. h. in den Gattungen Procyon, Nasua 
und Cercoleptes — von Bassaricyon habe ich keine Angaben dariber ge- 
funden und die Muskulatur des Bassariscus ist meines Wissens noch nicht 
untersucht — findet sich ein zweikopfiger M. flexor digitorum brevis, welcher 
verschiedenartige Kombinationen darbietet. Gehen wir von Procyon aus, 
besitzt der oberflachliche Kopf 4 Muskelbauche, welche durch ihre Ansatz- 
sehnen zu den 4 ausseren Zehen hinziehen; er wird durch einen tiefen ver- 
starkt, welcher sich zu der 2., 3. und 4. Zehe erstreckt (1, p. 141). Bei der 
von mir untersuchten Nasua socialis verhalt sich der oberflachliche Kopf 
wie bei Procyon, der tiefe befestigt sich an der 3., 4. und 5. Zehe. Der ober- 
flachliche Kopf bei Cercoleptes ist zu der 2., 3. und 4. Zehe beschrankt, der 
tiefe geht dagegen zu den 4 lateralen Zehen (32, p. 38). 

3ei dem von mir untersuchten Ursus arctos hatte kein Kopf des M. flexor 
digitorum brevis sich von der Aponeurosis plantaris abgesondert, sondern die 
Aponeurose fungiert wie ein oberflachlicher Kopf fraglichen Muskels. Nur 
im medialen Rand derselben finden sich Muskelfasern, welche distalwarts 
die perforierte Sehne fiir den Perforans der 2. Zehe bilden. Lateral- und 
distalwarts geht die Aponeurose in 3 durchbohrte Sehnen fiir die 3 ausseren 
Zehen uber. Der tiefe Kopf entsteht durch 3 Muskelbiindel von der langen 
Flexorsehne, welche sich zu der 3., 4. und 5. Zehe erstrecken. 

Durch das Vorkommen eines von der Aponeurosis plantaris trennbaren 
Kopfes im M. flexor digitorum brevis stimmt Ailurus mit den Procyonidae 
uberein und unterscheidet sich von den Ursidae, bei denen der oberflachliche 
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Kopf dieses Muskels sich nicht von der Aponeurose abgetrennt hat. Der tiefe 
Kopf des kurzen Flexors bietet in diesen Familien wenige Verschieden- 
heiten dar. 

4 Mm. lumbricales sind bei Ailurus sowie bei Nasua und Ursus vor- 
handen, die in Verbindung mit den 4 ausseren Zehen stehen. Bei Procyon 
fehlt der laterale von diesen Muskeln (1, p. 139). 

Der M. abductor ossis metatarsi quinti (abd, Fig. 6 u. 8) kommt wie bei 
Nasua (25, p. 55) und Ursus arctos vor; ein M. abductor digiti quinti fehlt 
bei diesen. 

Der M. abductor hallucis (abh) geht von dem Entocuneiforme und dem 
tibialen Randknochen, bei Ursus nur von letzterem, aus und befestigt sich 
an der Grundphalange des Hallux. 

Die Mm. adductores pedis (add', add*, add’) sind bei Ailurus 3, welche 
Anzahl sich auch bei Nasua, Procyon (1, p. 142) und Ursus wiederfindet (Fig. 
8). Von diesen streckt sich einer zu jeder von der 1., 2. und 5. Zehe. Obwohl 
hierin eine Ubereinstimmung zwischen den zwei Familien vorliegt, gibt es be- 
treffs dieser Muskeln einen Unterschied zwischen Nasua und Ursus. Bei der 
ersteren (Fig. 9) gehen sie nebeneinander aus, die Muskelfasern liegen haupt- 
sachlich in der Langsrichtung des Fusses und der Ursprung bildet eine 
gerade Linie, welches Verhalten auch bei Eupleres, Meles u. a. vorkommt. 
Bei Ursus entsteht der Adductor der 5. Zehe weit medialwarts, wodurch er 
von der Plantarseite gesehen den Ursprung der beiden anderen Adductoren 
bedeckt. Sie liegen nicht wie bei Nasua neben-, sondern iibereinander. Mit 
Ursus stimmt Ailurus in dieser Hinsicht tberein, obwohl der Adductor der 
5. Zehe mehr nach hinten als bei diesem entsteht und in noch hoherem Grad, 
als was bei Ursus der Fall ist, den Ursprung der beiden anderen Mm. 
adductores pedis tberquert, d. i. er liegt plantarwarts von diesen. 

Die kurzen, tiefen Flexoren (flxr) ziehen 2 ju jeder Zehe. Einige Mm. 
interossei dorsales von diesen getrennt konnte ich nicht nachweisen. 

Einige Tarsalballenmuskeln sowie Fasern von der Aponeurosis plantaris 
sich in die Haut verbreiternd fehlen. Die ersteren sind unter anderen bei 
Cryptoprocta, die letzteren bei Dendrolagus vorhanden. 


Bauchmuskeln. 


Der M. obliquus abdominis externus entspringt von den 10 hintersten 
Rippen, von denen sich die 4 vordersten Zacken zwischen einige des M. ser- 
ratus anticus major hineinschieben, von der Fascia lumbodorsalis und dem 
vorderen Rand des Ileum. Die Muskelfasern erstrecken sich kopfwarts bis 
zum M. rectus abdominis, weiter kaudalwarts wird das Sehnenblatt breiter 
und geht in das Ligamentum Poupartii uber. Keine Inscriptiones tendineae, 
welche in dem Muskel bisweilen bei den Saugern vorkommen, sind bei Ailurus 


vorhanden. 
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Der M. obliquus abdominis internus kommt von der Fascia lumbodor- 
salis, dem vorderen Rand des Heum und dem Ligamentum Poupartii und 
befestigt sich an den letzten Rippen. Seine Muskelfasern sind viel kiirzer 
als diejenigen des ausseren schiefen Bauchmuskels, was besonders vom vor- 
leren Teil gilt; schwanzwarts erreichen sie beinahe den lateralen Rand des 
M. rectus abdominis. Seine Aponeurose bildet zusammen mit derjenigen des 
M. obliquus abdominis externus das ventrale Blatt der Scheide des geraden 


— 


sauchmuskels. 

Der M. transversus abdominis geht von den hintersten Rippen, der Fascia 
jumbodorsalis und dem Ileum aus. Er streckt sich nicht so weit kaudalwarts 
wie die beiden schiefen Bauchmuskeln, indem er nicht den Annulus inguinalis 
erreicht. Seine Muskelfasern sind sehr lang und bedecken teilweise die dor- 
sale Flache des M. rectus abdominis. Die Aponeurose bildet allein das dorsale 
Blatt der Scheide des letztgenannten Muskels. 

Der AM. rectus abdominis streckt sich von der 1. Rippe bis zum Becken. 
Inscriptiones tendineae fehlen, sind bei Ursus vorhanden. 

Die Bauchmuskeln verhalten sich wie diejenigen eines von mir unter- 
suchten Cercoleptes caudivolvulus, nur mit der Ausnahme, dass beim letzteren 


der M. rectus abdominis eine Inscriptio tendinea besitzt. 


Muskeln des Schwanzes. 


Der M. levator caudae internus grenzt medialwarts am gleichgenannten 
Muskel der Gegenseite. Er entspringt vom Processus spinosus des hintersten 
Lendenwirbels, von den rudimentaren Dornfortsatzen des Sacrum und der 
ersten Kaudalwirbel und von der dorsalen Flache der folgenden und befestigt 
sich durch kurze Sehnen an den Praezygapophysen resp. dem vorderen Ende 
der Kaudalwirbel von dem 5. 

Der M. levator caudae cxternus entsteht an den Lumbalwirbein, den seit- 
lichen Teilen der Sakralwirbel, den Processus transversi der Kaudalwirbel 
und mehr kaudalwarts, wo diese nicht vorkommen, von den Seitenflachen 
der Wirbel. Er bildet lange Sehnen, welche sich uber 6 Wirbel erstrecken, 
um in Vereinigung mit denjenigen des inneren Levators zu inserieren. 

Der M. abductor caudae dorsalis (M. lateralis caudae, LECHE) kommt 
von dem medialen Rande des Ileum mit dem M. ectoglutaeus verwachsen, 
von den Processus transversi der 3 vordersten Kaudalwirbel und endet an 
den Querfortsatzen resp. der medialen Flache der 5 folgenden Wirbel. 

Der M. ischio-coccygeus (M. abductor caudae internus, ELLENBERGER 
und Baum) ist am Ursprung vom M. femoro-coccygeus bedeckt und geht 
ein wenig kopfwarts vom Tuber ischii aus. Er heftet sich an die 6 vordersten 
Schwanzwirbel an, neben dem Ursprung resp. Ansatz des M. abductor caudae 


dorsalis. 
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Der M. ileo-coccygeus entspringt an der ventralen Flache des Ileum, hat 
eine langgestreckte Gestalt und befestigt sich an der Beugeseite des 6. Kaudal- 
wirbels. 

Der M. pubo-coccygeus geht von der dorsalen Flache des Os pubis aus, 
bedeckt teilweise den M. ileo-coccygeus und endet an der ventralen Flache 
des 5. Schwanzwirbels. 

Die Mm. intertransversarii caudae und die Mm. interaccessoriae caudae 
haben sich nicht differenziert; sie sind bei Arctictis, nicht beim Haushunde 
vorhanden. Die ersteren kommen bei der Katze, die letzteren bei Para- 
doxurus vor. 

Der M. flexor caudae lateralis s. longus (M. sacro-coccygeus, LECHE) 
bietet durch seine Spaltung in zwei teilweise voneinander trennbare Muskeln 
und seine Insertion das meiste Interesse von den Schwanzmuskeln dar. Er 
besteht aus zwei Partien: die laterale von diesen kommt vom Sacrum und 


von den Processus transversi resp. Seitenteilen der Kaudalwirbel. Jedes 


Bundel uberspringt einige Wirbel, ehe es durch breite und kurze Sehnen an 
einem Querfortsatz oder nahe der Schwanzspitze an der Lateralflache der 
Wirbel inseriert. Die mediale Partie entsteht am Sacrum neben der lateralen, 
wird durch kleine von der ventralen Flache der Wirbel ausgehende Muskel- 
zacken verstarkt und befestigt sich durch lange Sehnen, die tber 6 Wirbel 
verlaufen und sich mit denjenigen der lateralen vereinigen. 

Der M. infra-coccygeus (M. flexor caudae brevis s. medialis, ELLEN- 
BERGER und Baum) liegt medialwarts vom vorhergehenden. Er geht von der 
ventralen Flache eines Schwanzwirbels aus, streckt sich tiber einen und 
inseriert am 2. 

Bei Nasua socialis verhalt sich die Schwanzmuskulatur wie bei Ailurus; 
einige Verschiedenheiten kommen gleichwohl vor, welche in Verbindung mit 
der grosseren Entwicklung der Fortsatze des Schwanzes bei Nasua stehen. 
So gehen die Muskelzacken, welche die mediale Partie des M. flexor caudae 
lateralis s. longus bilden, nicht wie bei Ailurus von der Ventralflache der 
Schwanzwirbel, sondern von den Processus transversi derselben aus, und 
der M. infra-coccygeus (M. flexor caudae brevis s. medialis) steht bei Nasua 
in Verbindung mit den Haemapophysen resp. Hypapophysen, welch erstere 
Fortsatze dem Ailurus fehlen. 

Es fragt sich nun, ob wir die Schwanzmuskulatur bei Nasua als typisch 
fiir die Procyonidae, den mit Kletterschwanz versehenen Cercoleptes aus- 
genommen, betrachten konnen. In diesem Fall werden die Procyonidae hin- 
sichtlich der Schwanzmuskulatur durch die Spaltung des M. flexor caudae 
lateralis s. longus und dessen Anheftung an die Processus transversi resp. 
die Seitenteile der Kaudalwirbel charakterisiert. 

In meiner Arbeit tber Arctictis binturong habe ich nachgewiesen, dass 
fraglicher Muskel bei Paradoxurus sowohl an den Processus transversi als 
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auch an den Hypapophysen inseriert; auf dieselbe Weise verhalt sich der 
Muskel bei der Hauskatze. Mit der doppelten Insertion wird eine Spaltung 
des Muskels angedeutet. Wahrscheinlich haben wir es hier mit etwas die 
Familien Viverridae und Felidae Kennzeichnendes zu tun. In diesem Fall 
miissen wir von einem Tier wie Arctictis mit seinem Kletterschwanz absehen. 

Beim Haushund inseriert der M. flexor caudae lateralis s. longus nur 
an den Processus transversi. Hier fehlt jedes Zeichen einer Teilung desselben 
Muskels, welcher keine besondere Differenzierung aufweist. 

Bei Tieren mit Kletterschwanz, wie Arctictis und Cercoleptes, befestigt 
sich der lange Flexor des Schwanzes an den Haemapophysen und Hypapo- 
physen, d. h. die Insertion hat sich an die mediale Partie der ventralen Seite 
der Schwanzwirbel gezogen. 

Weitere eingehende Untersuchungen der Schwanzmuskulatur sind not- 
wendig, um diese Beobachtungen zu erweitern und dadurch festzustellen, ob 
sie die ganzen Familien oder nur die untersuchten Tierformen kennzeichnen 


konnen. 
DARMKANAL. 


Harter Gaumen. Im vorderen Teil desselben treffen wir 8 Gaumen- 
leisten an (Fig. 10); von diesen haben die 3 vordersten einen beinahe trans- 
versalen, die 5 hinteren einen mehr bogenformigen Verlauf. Die 2 am meisten 
aboralen bilden keinen vollstandigen Bogen, sondern sind in der Mitte des 
Gaumens durch einige unregelmassige Leisten abgebrochen. Von einer Krene- 
lierung derselben und von einigen in den Zwischenraumen liegenden Papillae, 
wie sie bei mehreren Viverridae — Arctictis, Cryptoprocta, Eupleres — vor- 
kommen, finden sich hier keine Spuren. 

Speicheldrusen. Die Glandula parotis umgibt die aussere Ohr- 
offnung, wobei die hinter derselben liegende Partie grésser als die vordere ist. 
Die ganze Drutse hat eine ansehnlichere Grosse als die Glandula submaxillaris. 
Diese wird, wie FLowerR bemerkt (15, p. 758), von einer kleinen Glandula 
submaxillaris accessoria verstarkt. Die horizontal sehr langgestreckte Glan- 
dula retrolingualis zusammen mit der Glandula sublingualis haben eine 
besondere Entwicklung erreicht, da sie weit grosser als die Unterkieferdrtise 
sind. Die frugivore Diat bei Ailurus hat sicherlich die Grosse der Glandulae 
salivales hervorgerufen. 

Zunge. Die 11 Papillae circumvallatae bilden einen oralwarts gerich- 
teten spitzen Winkel (Fig. 11). Die auf der lateralen Seite der Zunge gelegene 
Papilla foliata tritt deutlich hervor; die Papillae fungiformes sind unter die 
Papillae filiformes uber die ganze Oberflache der Zunge verstreut, im Gegen- 
satz zum Verhalten bei den Procyonidae, wo bei Cercoleptes, Nasua und 
Bassaricyon (5, p. 664) die Papillae fungiformes sehr dicht aneinander an 
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der Basis der Zunge, mehr weit voneinander am Apex derselben stehen und 
dadurch mit denjenigen bei Ursus arctos iibereinstimmen. Bei den Pro- 
cyonidae findet sich eine verschiedene Anzahl der Papillae circumvallatae: 
bei Bassaricyon und Cercoleptes kommen 6, bei Nasua 8 und bei Procyon 12 
bis 14 (28, p. 352) vor oder konnen die Anzahl bei Ailurus tbertreffen. An 
der unteren Flache der Zunge tritt bei Ailurus, wie FLoweR bemerkt (15, 
p. 758), eine lobierte Plica sublingualis hervor; im Vergleich mit derjenigen 


bei Nasua hat sie eine besondere Entwicklung bekommen. Bassaricyon unter- 
scheidet sich von Ailurus, Cercoleptes, Nasua und Ursus, welche alle eine 
weiche Oberflache der Zunge besitzen, durch das Vorkommen von in der 
Zungenbasis liegenden verhornten Papillae (5, p. 664). Eine Lyssa ist bei 
Ailurus, Cercoleptes und Nasua vorhanden. Bei Ursus arctos sind die 12 
Papillae circumvallatae in einem oralwarts offenen stumpfen Winkel an- 
geordnet. 

Mesenterium. Das Omentum majus ist, wie BEDDARD von den 
Karnivoren erwahnt (7, p. 573), in Ubereinstimmung mit der Angabe von 
FLOWER (15, p. 760) nicht an das Colon angeheftet. Der erstere Forscher 
weist nach, dass bei Ursus syriacus, Cercoleptes u. a. der Darm, ohne das 
Mesenterium zu strecken oder zu zerstoren, links resp. rechts ausgebreitet 
werden kann. Aber bei Tieren, welche ein Ligamentum cavo-duodenale be- 
sitzen, ist dies nicht der Fall. Bei den zwei genannten Karnivoren wird dies 
Ligament vermisst (7, p. 571). Bei Ailurus und Nasua kommt es vor, und 
die Ausbreitung des Darmes kann in fraglicher Weise nicht stattfinden. Ein 
Ligamentum hepato-duodenale ist wie in mehreren Saugetierordnungen vor- 
handen (7, p. 574). 

Der Magen ist von FLowER beschrieben und abgebildet (15, p. 762). 
Bei dem von mir untersuchten Exemplar ist der Fundus ventriculi grosser 
und mehr abgesetzt als in der genannten Abbildung. Der pylorale Abschnitt 
unterscheidet sich von dem kardialen durch seine zusammengedrickte, rohr- 
ahnliche Form und durch seine kraftige Muskulatur, welch letzteres Kenn- 
zeichen sich bei Bassaricyon (5, p. 665), Cercoleptes, Nasua und Ursus arctos 
wiederfindet. Der pylorale Magenteil liegt dicht an die Curvatura minor 
gepresst; bei Nasua ist er nach rechts, bei Ursus arctos kopfwarts gerichtet. 
Ubrigens hat der Magen bei diesen drei Tieren dieselbe Form. Bei Bassaricyon 
ist er mehr verlangert, bei Bassariscus mehr kugelfOrmig als bei Ailurus 
(5, p. 665 u. 4, p. 130). Er ist bei Cercoleptes langgestreckt und liegt in der 
Querrichtung des Korpers. Aus obigem geht hervor, dass in der Procyonidae 
mehrere Magenformen auftreten, aber dass Ailurus in der Form des Magens 
sich wie Nasua und wie Ursus arctos verhalt, obwohl Verschiedenheiten in 
der Richtung des pyloralen Abschnittes vorkommen. 

Das Duodenum bildet wie auch bei Nasua eine Schlinge von der 
Grosse ein wenig mehr als die eines halben Kreises; bei Cercoleptes ist ‘sie 
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noch kleiner. Bei Ursus arctos liegen die beiden Schenkel derselben einander 
venahert. Bei keinem von den genannten (Fig. 12) hat in Ubereinstimmung 
mit dem Verhalten bei den Felidae und den Viverridae das Duodenum die 
Arteria mesenterica superior links tiberschritten und sie weichen von den 
Canidae ab, bei denen nach KLaatscu die Duodenalschlinge die Grosse eines 
Kreises besitzt und sich links von der genannten Arteria streckt (22, p. 648 
u. Taf. 22, Fig. 4 u. 5). 

Der Dickdarm weist wie bei Cercoleptes, Nasua und Ursus ein nur 
wenig grosseres Lumen als der Diinndarm auf. Er hat sich wie bei den 


~ 


genannten Tieren in einem kurzen Colon ascendens, einem Colon transversum 
und einem Colon descendens differenziert. Wie bei den Herpestinae und den 
Canidae hat er rechts die Arteria mesenterica superior uberschritten, was 


dagegen bei den Viverrinae und den Felidae nicht der Fall ist (22, p. 646 


u. 12, u. 454). Hieraus erhellt, dass die Procyonidae und die Ursidae hin- 


sichtlich der Duodenalschlinge sich wie die Viverridae und die Felidae ver- 
halten und was die Lage des Colon angeht mit den Herpestinae und den 
Canidae ubereinstimmen. 

Der Darm, in der Mitte gemessen noch an dem Mesenterium angeheftet, 
weist eine Lange von 1800 mm auf, von denen 1620 auf den Dunndarm 
und 180 auf das Colon und Rectum kommen; bei Cercoleptes waren die 
entsprechenden Zahlen 1 730 und 250 und bei Nasua socialis 1875 und 175. 
Wenn wir die Lange des Korpers mit derjenigen des Darmes vergleichen, 
so verhalt sie sich 

bei Ailurus wie 
.. Cercoleptes 


Nasua 


Hieraus geht hervor, dass Ailurus betreffs der Darmlange mit Cerco- 
leptes und Nasua ubereinstimmt. Man muss jedoch bemerken, dass die An- 
gaben uber die zwei letzteren Tiere sich auf erwachsene Exemplare beziehen, 
wahrend der vorliegende Ailurus seine definitive Grosse nicht erreicht hat. 

Jede Spur eines Coecum fehlt wie bei Cercoleptes, Nasua und Ursus. 

Die Glandulae Peyeri sind bei Ailurus wenige; ich habe nur deren 
2 im mittleren Teil des Dinndarms gefunden, jede von 1 cm Lange. Bet 
der Katze treffen wir nach Mivart (27, p. 181) 6 oder 7 und beim Haus- 
hunde nach ELLENBERGER und Baum (14, p. 296) 20 bis 30 an. Eine 
Peyersche Platte, wie sie sich am Ende des Dunndarmes bei Cercoleptes von 
7 cm Lange, bei Nasua von 11 cm, bei Bassariscus von 7,7 cm (4, p. 131) 
und bei Ursus arctos von 76 cm findet, wird bei Ailurus vermisst. 

Leber. RENVALL betrachtet in seiner eingehenden Untersuchung tiber 
die Leber der Saugetiere die besondere Entwicklung der Divisio centralis, da 


sie die grésste von den drei Divisionen ist, als etwas den Karnivoren Ur- 
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sprungliches und findet diese Kennzeichen bei den Mustelidae und den Pro- 
cyonidae bewahrt (31, p. 43 u. 44). Dieser Charakter kommt auch bei einigen 
von mir untersuchten Viverridae vor. Ailurus besitzt (Fig. 13 u. 14) eine 
Leber mit einer relativ gut entwickelten Divisio centralis (Lcd, Les), obwohl 
sie jedoch kleiner als die Divisio dextra (Lid, Lc) ist. Hierdurch nahert sich 
Ailurus dem Ursus arctos, welcher, wie RENVALL bemerkt (31, p. 44), durch 
eine reduzierte Divisio centralis der Leber gekennzeichnet wird, und unter- 
scheidet sich von den in dieser Hinsicht urspriinglichen Procyonidae. In 
Ubereinstimmung mit dem Verhalten bei Procyon (31, p. 44) und Nasua — 
bei Cercoleptes ist sie mehr abgesetzt — bildet die Pars quadrata keinen 
besonderen Lappen, wie man ihn bei Ursus findet. Der linke Lobus der 
Divisio centralis (Lcs) wird wie bei Nasua auf der abdominalen Flache nicht 
sichtbar, bei Bassaricyon nach BEDpDARD (5, p. 666) und bei Cercoleptes ein 
wenig. Die Vesica fellea (G) tritt auf der diaphragmatischen Flache wie auch 
bei Cercoleptes, Nasua und Ursus arctos, nicht aber bei Bassaricyon (5, 
p. 665) hervor. Die Divisio sinistra und die Divisio dextra uberragen wie 
bei Ursus arctos mit ihrem abdominalen Rand die Divisio centralis im Gegen- 
satz zum Verhalten bei Bassaricyon, Cercoleptes und Nasua. Steht dies in 
Verbindung mit dem jugendlichen Stadium des untersuchten Ailurus oder 
ist es als etwas Individuelles anzusehen? Denn in der Abbildung der Leber 
von Ailurus nach FLower (15, p. 763) kommt dies nicht vor. In der Divisio 
dextra, welche die grésste von den Divisionen ist, hat der Lobus caudatus 
(Lc) eine besondere Entwicklung gewonnen im Gegensatz zum Verhalten 
bei Ursus arctos, Cercoleptes und Nasua, was fur die Ailurus-Leber charak- 
teristisch zu sein scheint. 

Aus obigem geht hervor, dass die Leber bei Ailurus sowie bei Ursus 
eine Reduktion in der Divisio centralis aufweist, die nicht den Procyonidae 
zukommt, und dass wie bei den letzteren die Pars quadrata keinen selbstan- 
digen Lappen bildet, wie er sich bei den Ursidae findet, und schliesslich dass 
Ailurus sich von diesen beiden Familien durch die grosse Entwicklung des 
Lobus caudatus unterscheidet. 

Der Ductus hepaticus miindet in die Mitte der Schlinge des Duodenum 
zusammen mit dem Ausfiithrgang des Pankreas aus. 

Das Pankreas hat die Form eines Kreises mit einer geraden, nach 
der Milz sich erstreckenden Verlangerung (Fig. 12); d. h. es verhalt sich 
wie bei Nasua, Cercoleptes und Ursus. Die Gestalt des Pankreas wechselt in 
den verschiedenen Gattungen der Procyonidae: sie hat bei Bassariscus das 
\ussehen eines L mit dem kiirzeren Teil in dem Duodenum und dem langeren 
in der Nahe der Milz endend, bei Bassaricyon am nachsten die Form eines 
\V mit dem einen Schenkel langer als der andere (4, p. 131 u. 5, p. 666). 

Die Milz ist bei Ailurus langgestreckt, an beiden Enden verjiingt; der 
abdominale Teil ist nach rechts gebogen. Bei Ursus arctos, Cercoleptes und 
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Nasua fehit die rechtsseitige Krimmung und die abdominale Partie hat sich 


verbreitert. 
ZIRKULATIONSORGAN. 


Das Herz und die grossen Gefasse stimmen mit den Angaben itber die- 
selben uberein, welche FLOWER geliefert hat (15, p. 760). BEDDARD erwahnt 
das verschiedenartige Verhalten der Venae renales in mehreren Karnivoren- 
Familien, betont aber, dass die Vena cava inferior hinsichtlich ihrer Ver- 
zweigungen zwar Variationen in derselben Tierart aufweist (8, p. 494). Bei 
Procyon, Cercoleptes und Bessaricyon gehen nach genanntem Forscher 
(8, p. 490 u. 492) die Venae renales symmetrisch aus den Nieren heraus, 
bei Ursus svriacus und Nasua asymmetrisch; bei den letzteren liegt die linke 
mehr kopfwarts als die rechte. Ailurus stimmt durch die asymmetrische Lage 
der Venae renales mit Nasua uberein, weicht von ihr dadurch ab, dass die 
linke Vena renalis mehr schwanzwarts als die rechte liegt, was mehr gewohn- 
lich als das Verhalten bei Nasua ist (8, p. 493). In den Arctoidea und besonders 
bei den Mustelidae 6ffmen sich nach BEppArRD die Venae renales symmetrisch 
in die Vena cava inferior und die letztere ist bis zu den Nieren verdoppelt. 
Aber der Forscher bemerkt, dass, da viele Ausnahmen vorkommen, dieses 
Verhalten der Vena cava inferior nicht als ein distinkter Unterschied zwischen 
den Arctoidea und den mehr differenzierten Herpestoidea aufgestellt werden 
kann (8, p. 493). 

Die Lungen weisen von dem bei den Raubtieren gewohnlichen Typus 
nichts Eigentimliches auf; die rechte ist in 4 Lappen verteilt, von denen 
einer einem Lobus azygos entspricht, die linke besteht aus 2. 


MANNLICHE UROGENITALIA. 


Die Nieren sind, wie ich auch bei Nasua und Cercoleptes gefunden 
habe, ungelappt, bei Ursus arctos lobuliert. Hierdurch schliesst sich Ailurus 
den Procyonidae an und weicht von den Ursidae ab. 

Genitalia. In dem von mir zergliederten nicht erwachsenen Exemplar 
verhalten sie sich wie in demjenigen, welches FLOWER untersucht hat (15, 


p. 764). Dieser Forscher beschreibt die ausseren Genitalia als klein und 


undeutlich hervortretend, wie sie auch an dem von mir untersuchten Tier 
waren und wie es aus der Figur 15 ersichtlich ist. Die Testes treten wie 
ovale Erhebungen unter der Haut seitlich von dem Praputium hervor. Ein 
Os priapi, kurz und wenig gekrimmt, ist vorhanden. Bei den Procyonidae 
hat es (15, p. 766) eine grosse Entwicklung bekommen, ist S-formig gebogen 
und im distalen Ende mit zwei Erweiterungen versehen, was ich bei Procyon 
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und Nasua habe konstatieren konnen und was Mivart von Bassariscus 
erwahnt (28, p. 363). Bei den Ursidae ist dieser Knochen von einer relativ 
kleineren Grdésse, welches ich bei Ursus malayanus gefunden habe. FLOWER 
betont, dass Ailurus durch die Form und Grosse des Os priapi mehr mit 
den Ursidae als mit den Procyonidae tibereinstimmt (15, p. 766), was auch 
aus obigem hervorgeht. 

Glandulae anales. Von diesen liegt eine an jeder Seite des Anus 
wie bei Ursus arctos, Procyon, Nasau und Cercoleptes. 


Von den oben betonten Kennzeichen, welche bei 
Ailurus, nicht aber bei den Ursidae, den Procyonidae, 
bei Ailuropus melanoleucus und bei Parailurus angli- 
cus vorkommen, mogen besonders folgende hervor- 


gehoben werden. 


IM INTEGUMENT. 


1. Die semiretraktilen Krallen. 


IM SKELETT. 
Schadel. 


1. Die Hohe des Processus paroccipitalis. 
2. Das schwache Hervortreten des Processus mastoideus. 

3. Der Gaumen ist oralwarts konkaviert und aboralwarts konvex. 

4. Der Gaumen verjiingt sich im aboralen Teil. 

5. Der Condylus des Unterkiefers ist in der oberen Flache konkaviert. 


Wirbelsaule. 


1. Die relativ schwache Entwicklung der Wirbel. 
2. Die eigentiimliche Lage der hinteren Offnung des Canalis transversus des 
Atlas. 


V ordere Extremitat. 


1. Die schlanke Form des Humerus. 
2. Die grosse Lange des Humerus. 


Hintere Extremitat. 


1. Der Femur ist von gleicher Lange wie der Humerus. 
2. Der Femur ist im Vergleich mit demjenigen bei Ursus, Procyon und 


Nasua kurz. 
3. Der Femur und die Unterschenkelknochen charakterisieren sich durch 


ihre schlanke Form. 
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IM GEBISS. 


1. Die geringe Hohe der Incisivi der beiden Kiefer. 
2. Die besondere Breite und reichliche Menge der Spitzen der vorderen 


oberen Pramolaren. 
. Die inneren Spitzen des P* machen mehr als die Halfte der Breite des 


Zahnes aus. 

. Die grosse Hohe der ausseren Spitzen der oberen Molaren im Vergleich 
mit derjenigen der inneren. 

. Der labiale Rand der Pramolaren und der Molaren bildet eine konvexe 


Linie. 
IN DER MUSKULATUR. 


.Das Fehlen einer Zwischensehne im M. cephalo-humeralis (wie bei 
Arctictis ). 

. Der ungewohnlich lange Ursprung des M. anconeus quartus. 

. Die Endsehnen des M. flexor digitorum sublimis gehen zu den 3 mittleren 
Fingern. 

. Das Fehlen eines M. opponens pollicis. 

. Das Fehlen eines M. opponens digiti minimi. 

.Das Vorkommen einer Sehne, nicht aber eines Muskelbauchs zu der 


5. Zehe in dem M. extensor brevis digitorum. 


IN DEN VISCERA. 


. Die sowohl vom Verhalten bei Nasua als auch bei Ursus abweichende 
Richtung des pyloralen Abschnittes des Magens. 
. Die geringe Anzahl und die reduzierte Grosse der Glandulae Peyeri. 
3. Die an den beiden Enden verjingte Form der Milz sowie ihre Kriimmung 
nach links. 
Die starke Entwicklung des Lobus caudatus der Leber. 
5. Das im Ausseren geringe Hervortreten der mannlichen Genitalia. 


Mit den Ursidae hat Ailurus folgende Charaktere 
gemeinsam, welche sich nicht bei den Procyonidae 


wiederfinden. 
IM AUSSEREN UND IM INTEGUMENT. 


1. Die Augen sind klein (wie auch bei Ailuropus). 
2. Die breite Form der Hand und des Fusses. 


3. Das Fehlen der karpalen Vibrissae. 
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IM SKELETT. 
Schadel. 


. Die weit oralwarts geriickte Lage des Foramen opticum (wie auch bei 


Ailuropus). 

. Das Vorkommen eines Canalis alisphenoideus (kommt bei dem ausgestor- 
benen Phlaocyon vor, fehlt bei Ailuropus). 

. Die wenig aufgeblahte Form der Bulla ossea (wie auch bei Ailuropus). 


Wirbelsaule. 


1. Die Processus spinosi des Sacrum sind rudimentar. 
. Das Fehlen der ,,Chevron bones”’. 


Vordere Extremitat. 


1. Die schwache Entwicklung der Crista deltoidea. 
2. Die Spina tuberculi majoris hebt sich wenig vom Schaft des Humerus ab. 


Hintere Extremitat. 


. Die schwache Vertiefung der glutaealen Flache des Ileum. 


IN DER MUSKULATUR. 


1. Das Vorkommen eines M. omo-hyoideus. 

2. Der kurze Ursprung und das Fehlen einiger Inscriptiones tendineae in den 
4 Halsmuskeln, dem M. splenius, dem M. biventer cervicis, dem M. 
trachelomastoideus und dem M. complexus. 

. Der M. biceps brachii besteht aus 2 Kopfen. 
. Ein M. coraco-brachialis longus ist vorhanden. 
. Die Insertion des M. pronator radii teres dem Ende des Radius nahe. 

». Die Lange des M. pronator quadratus. 

. Das Fehlen eines M. palmaris brevis. 

8. Das Fehlen eines kaudalen Kopfes des M. semitendinosus (dieser Kopf 
kommt bei Bassaricyon auch nicht vor). 

. Das Fehlen eines akzessorischen, kaudalen Kopfes im M. biceps femoris. 

. Das Vorkommen von Sehnenfasern im plantaren Teil des M. accessorius. 

. Der Ursprung der verschiedenen Mm. adductores des Fusses nicht neben- 
sondern ubereinander. 


IN DER VISCERA. 


. Die Verbreitung der Papillae fungiformes tiber die ganze Oberflache der 
Zunge. 


20. -- A. Z. 19235. 
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2. Die Reduktion der Divisio centralis der Leber im Vergleich mit der 
Grosse der Divisio sinistra und der Divisio dextra. 
3. Die Form und relative Grosse des Os priapi. 

Ailurus und die Procyonidae haben folgende 
Kennzeichen, welche nicht bei den Ursidae und was 
das Gebiss betrifft nicht bei Ailuropus und Parailurus 
vorkommen. 


IM INTEGUMENT. 


1. Das Vorkommen und die Entwicklung der facialen Vibrissae. 


Die perissodactyle Fussform. 


IM SKELETT. 


.Das Vorkommen einer Antiklinie. 


Vordere Extremitat. 
. Das Vorkommen eines Foramen entepicondyloideum (findet sich auch bei 
Ailuropus). 
Hintere Extremitat. 
. Ein im Vergleich mit der Lange der Wirbelsaule verlangertes Os 1lei. 
2. Die Tibia weicht betreffs Lange wenig von derselben beim Femur ab (bei 
Ursus ist der Unterschied gross). 
3. Das Cuboid hat sich in der Langsrichtung des Fusses verlangert (wie 
auch bei Ailuropus). 


4. Die Metatarsalia stimmen betreffs Lange mehr mit denen der Procyonidae 


als mit denen der Ursidae tberein. 


IM GEBISS. 
1. Der geringe Unterschied in Grosse zwischen P* und MM’. 
2. Die Breite des P* ist grosser als die Lange desselben. 
3. Die beiden oberen Molaren sind breiter als lang. 
4. Der hintere untere Molar ist verlangert. 


IN DER MUSKULATUR. 


.Die Lange des M. serratus anticus major und der M. levator anguli 
scapulae. 
. Das Vorkommen und die Entwicklung des M. palmaris longus. 
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. Das Vorkommen eines M. flexor brevis digitorum manus. 

. Die Zweikopfigkeit des M. abductor digiti minimi der Hand. 

. Das Fehlen eines M. caudofemoralis, welcher den Ursidae zukommt. 

. Der Ursprung des oberflachlichen Kopfes des M. flexor digitorum brevis 
von der Aponeurosis plantaris. 

. Die Schwanzmuskulatur verhalt sich hauptsachlich wie diejenige bei 
Nasua. 


IN DER VISCERA. 


. Die Pars quadrata der Leber bildet keinen selbstandigen Lappen. 

. Der Magen besitzt eine Form, die sich bei den Procyonidae — Nasua — 
wiederfindet. 

. Die Nieren sind unlobiert. 


Kennzeichen, welche bei Ailurus und Ailuropus 
vorkommen, welche aber nicht bei den Procyonidae 


und den Ursidae und was das Gebiss betrifft nicht bei 
Parailurus zu finden sind. 


IM INTEGUMENT. 


. Die Behaarung der palmaren und der plantaren Flache der Hand und 
des Fusses. (Dieser Charakter findet sich bei Bassariscus und bei Ursus 
maritimus wieder.) 

. Die Fiisse sind semiplantigrad. 


IM SKELETT. 
Schadel. 


1. Die kurze und breite Form des Schadels. 
. Die mediale und, aber nicht in demselben Grad, die laterale Endflache 
des Condylus des Unterkiefers haben eine schiefe Richtung. 
. Der weit vom Schadel abstehende und aufwarts gebogene Jochbogen. 
. Die gewolbte und nach vorn gebogene Form des Processus postglenoideus. 
.Der Processus coronoideus des Unterkiefers kennzeichnet sich durch 
seine besondere Hohe, Breite und durch seinen vorderen scharf konvexen 
Rand. 


Hintere Extremitat. 


1. Die geringe Breite des Collum tali. 
. Die transversale Verbreitung des Caput tali. 
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IM GEBISS. 


1. Die geringe Hohe des oberen C. 


2. Die grosse Menge Spitzen der unteren Molaren. 


Ailurus hat mit Parailurus folgende Charaktere 
im Gebiss gemeinsam, welche sich nicht bei den Pro- 
cyonidae, den Ursidae und bei Ailuropus wieder- 
finden, 


1. Das Fehlen des P*. (Der Zahn kommt bei Cercoleptes auch nicht vor.) 
2. Der P* und der P* besitzen jeder 3 Wurzeln. 

3. Der geringe Unterschied in Lange zwischen M? und M? 

4. Die geringe Hohe der Spitzen der unteren Pramolaren. 


Mehrere angefihrte Tatsachen, besonders was das Gebiss betrifft, das 
Vorkommen der Antiklinie, einige tibereinstimmende Kennzeichen im Ex- 
tremitatenskelett, in der Muskulatur und in der Viscera, weisen nach, dass 
wir es in Ailurus fulgens mit einem Procyoniden zu tun haben. Er hat jedoch 
Charaktere, die bei den Baren vorkommen und die nicht als Konvergenz- 
erscheinungen erklart werden konnen; ich denke zunachst an die Lage des 


Foramen opticum, die Form der Bulla ossea, Ubereinstimmungen in der 


Muskulatur und die Form und Grésse des Os priapi. Diese Kennzeichen 
und gemeinsame Charaktere mit Ailuropus und Parailurus deuten darauf hin, 
dass er ein Procyonide ist, welcher viele alte Eigenschaften bewahrt hat, 
welche wohl bei der gemeinsamen Stammform vorkommen mdégen. Hieraus 
geht hervor, dass Ailurus in vielen Hinsichten als sehr primitiv betrachtet 
werden muss. Ein alter Charakter ist auch die Retraktilitat der Krallen, 
welche Ailurus mit Phlaocyon, Cynodictis und den Viverrinae teilt und welche 
bei den Ursidae und den Procyonidae verloren gegangen ist. Er hat sich 
eigenartig entwickelt z. B. im Gebiss, im Schadel, durch die schwache Ent- 
wickelung der Wirbel und mehrerer Extremitatenknochen, einige Eigentiim- 
lichkeiten in der Muskulatur und den Viscera. 
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ERKLARUNG DER ABKURZUNGEN. 
Fur alle Figuren gultige Bezeichnungen, 
Muskeln. exdp die 2 Sehnen des M. extensor digi- 


torum profundus. 
abductor ossis metatarsi quinti. exh M. extensor hallucis longus, 


{. abductor hallucis. exr Mm. extensores carpi radialis longus 


abpb M. abductor pollicis brevis. et brevis. 
abpl M. abductor pollicis longus. exru M. extensor carpi ulnaris, 
acc. M. accessorius. fbdm M. flexor brevis digitorum manus. 
add’, add*, add’ Mm. adductores der 1., 2. flbrpr 3, 4 u. 5 M. flexor brevis profundus 
und 5. Zehe. zu der 3., 4. und 5. Zehe. 
addi M. adductor longus. fibrsp M. flexor brevis superficialis. 
addm M, adductor magnus. fif M. flexor fibularis. 
anc. M. anconeus quartus. fip M. flexor profundus. 
bcf M. biceps femoris. fip’ Sehne des M. flexor profundus zu dem 
bdm M. abductor digiti minimi. 1, Finger. 
hic langer Kopf des M. biceps brachii. fir M. flexor carpi radialis. 
bicc kurzer Kopf des M. biceps brachii. fis M. flexor sublimus. 
brt M. brachialis anticus. fit M. flexor tibialis 
cly clavicularer Teil des M. deltoideus. flu M. flexor carpi ulnaris. 
chd scapularer Teil des M. deltoideus. fixr kurze Flexoren der Zehen. 
crb M. coraco-brachialis brevis. fmcg M. femoro-caccygeus, 
crd acromialer Teil des M. deltoideus. grc M. gracilis. 
cri M. coraco-brachialis longus. gst M. gastrocnemius. 
ctgl M. ectoglutaeus. ld M. latissimus dorsi, 
dp M. dorso-epitrochlearis. Imb Mm, lumbricales. 
dpt Hautmuskelzipfel mit dem M. dorso-  /ps M. ileopsoas. 
epithrochlearis verwachsen. np M. infraspinatus. 
exbr M. extensor digitorum brevis. pe M. pectineus. 
exd M. extensor digitorum communis. pdq M. peroneus digiti quinti, 
exdl M. extensor digitorum communis // M. palmaris longus. 
longus. pit M. plantaris. 
exdm M. extensor digiti minimi. pltf Aponeurosis plantaris. 
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pn M. psoas minor, 

bq M. pronator quadratus. 
prb M. peroneus brevis. 
prl M. peroneus longus. 
prs M. praesemimembranosus. 
prt M. pronator radii teres. 
rcf M. rectus femoris. 
sart M. sartorius. 

sl M, soleus, 

smm M. semimembranosus. 
smt M. semitendinosus. 

sp M. supraspinatus. 

spl M. supinator longus. 
sspl M. subscapularis. 

tba M. tibialis anticus. 

tfl M. tensor fasciae lata. 


tm M. teres major, 

in M. tenuissimus. 

tr M. triceps brachii. 
vnt M. vastus internus. 


Knochen. 
T Tibia. 
Leber. 


Ds Divisio sinistra. 

G Gallenblase. 

Le Lobus caudatus 

Led Lobus centralis dexter. 
Les Lobus centralis sinister. 
Lid Lobus lateralis dexter. 

Lsp Lobus spigelii, 


ERKLARUNG DER TAFELFIGUREN. 


Alle Figuren beziehen sich, soweit nichts anderes erwahnt worden ist, auf Ailurus fulgens. 


Tafel 


Fig. 1. Vorderer Teil des Kopfes, um die facialen Vibrissae zu zeigen. */3 nat. Gr. 
Rechter Hinterfuss von der Plantarflache. */; nat. Gr, 
. Muskeln der Streckseite der vorderen Extremitat. */; nat. Gr. 
5. Muskeln der Beugeseite der vorderen Extremitat. */; nat. Gr. 
. Aussere mannliche Genitalia, 7/; nat. Gr. 


Sater 


. Rechter Vorderfuss von der Palmarseite, 7/3 nat. Gr. 
. Muskeln der lateralen Seite der hinteren Extremitat. */; nat. Gr. 
Muskeln der medialen Seite der hinteren Extremitat. */; nat. Gr. 


Tafel III. 


. Mm, adductores des Fusses. */; nat. Gr. 
Nasua socialis. Mm. adductores des Fusses. */; nat, Gr. 


. Harter Gaumen. */; nat. Gr. 


. Zunge von der dorsalen Flache. */s nat. Gr. 

. Cercoleptes caudivolvulus. Duodenum und Pancreas. */s nat. Gr. 
. Leber von der diaphragmatischen Flache. */; nat. Gr. 

. Leber von der abdominalen Flache. */; nat. Gr. 
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DAS VERHALTEN DER SEITENORGANE 
DER WIRBELTIERE UND IHRER NERVEN 
BEIM UBERGANG ZUM LANDLEBEN 
KONRAD ESCHER 


Aus Ziirich. 
Aus dem zoologisch-vergleichend anatomischen Institut der Universitat Ztirich. 


VORBEMERKUNGEN. 


Zeitraume von unvorstellbarer Lange sind verflossen, seit der Stamm 
der Wirbeltiere, urspriinglich fir das Wasserleben geschaffen und ihm in 
jeder Weise angepasst, das Festland bestieg und die Tetrapoden schuf, die 
seither in zahllosen Umformungen zu Herrschern in diesem neuen Lebens- 
raum geworden sind. So weit zuriick liegt jene Verwandlung und so schwer 
vorstellbare Umpragungen in Bau und Funktion aller Organe mussten sie 
begleiten, dass das ferne Ereignis mehr zur wissenschaftlichen Sage als zur 
Geschichte gehoren wtirde, ware nicht eine Klasse der Wirbeltiere bis heute 
in der Mitte des Weges zwischen Wasser und Land stecken geblieben. Es 
sind die Amphibien. Bei ihnen ist jedes Individuum in der Jugend autoch- 
thones Wassertier, sozusagen ,,[isch”, bis es sich in der Metamorphose einen 
neuen Lebensraum erobert und zum echten Landtier wird. 

Die nachfolgende Arbeit behandelt die Hinfliisse des Ubergangs zum 
Landleben auf das System der Seitenorgane. Sie will durch die Untersuchung 


dieser Einzelfrage einen kleinen Beitrag zum Verstandnis des ganzen, grossen 
Problems der Landtierwerdung liefern. 


Der Titel der Arbeit spricht von den Seitenorganen der Wirbeltiere. 
Das wird mich nicht hindern, fast nur von den Organen der Amphibien zu 


sprechen, so ausschliesslich, dass das ttber die Seitenorgane anderer Klassen 
Gesagte mehr als Anhang erscheint. Denn bei den Amphibien vollzieht sich 
noch heute dieser Milieuwechsel und hier allein lassen sich die ihn begleiten- 
den Umformungen aller Organe untersuchen. 


Unsere Kenntnisse von den Seitenorganen der Amphibien sind aber noch 
recht luckenhaft. Das hat mich genotigt, dem Teil der Arbeit, der das durch 


den Titel gestellte Thema behandelt, zwei weitere vorauszuschicken. 


Dererste Teil gibt eine Gesamttbersicht tiber Bau und Entwick- 
lung des Seitenorgansystems der Amphibien. Er ist eine bis jetzt fehlende 


rs A. Z. 19235. Acta Zoologica 1925. Bd V1. 
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Zusammensteliung der weitschichtigen Literatur und enthalt ferner den Ver- 
such, die Anordnung der Sinneslinien der lebenden und fossilen Amphibien- 
ordnungen auf einen Grundtypus zurickzufthren. Dieser erste Teil soll 
Grundlage und Material zum Aufbau der foigenden liefern. 

Der zweite Teil ist eine kleine Monographie des Seitenorgan- 
<ystems der aglossen Anuren, speziell von Pipa und Hymenochirus, wo diese 
rgane bis jetzt nicht bekannt waren. Das Ergebnis, dass allen Aglossen zeit- 
lebens Seitenorgane zukommen, ist ftir die im dritten Teil zu ziehenden 
Schlusse von grosser Bedeutung. 

Im dritten Teil werden endlich die verschiedenen Probleme der 
Ruckbildung der Seitenorgane eingehend besprochen 

Und der vierte Teil handelt von den Bildungen der erwachsenen 


Amphibien und der Amnioten, die mit Seitenorganen verglichen worden sind. 


Die Anregung zur Bearbeitung dieses Themas verdanke ich meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Kart HEsCHELER, dem ich fiir die stete 
torderung der Arbeit und das andauernde Interesse, das er ihr entgegen- 
brachte, meinen aufrichtigsten Dank ausspreche. Zu grossem Dank bin ich 
Fraulein Prof. Dr. Marre Dairper verpftlichtet, die mir nicht nur in tech- 
nischen Dingen beistand, sondern mich auch sonst jederzeit mit Rat und 
lat unterstutzte. 

Herr Dr. O. WettstE1n, der Vorsteher der herpetologischen Sammlung 
des naturhistorischen Museums in Wien, gestattete mir im Frihjahr 1924 
in ltberalster Weise die Untersuchung der in seiner Obhut stehenden Schatze, 
insbesondere des seltenen Hymenochirus. Er wtberliess mir zur _histolo- 
gischen Untersuchung einige junge Pipa-Krotchen und ein Hautstiick von 
Hymenochirus. Herr Prof. Dr. Franz WERNER in Wien machte mich auf 
die Publikation von CHABANAUD (20) aufmerksam und stellte sie mir zur 
Verfigung. Ich werde diesen uneigenniitzigen Forderern meiner Arbeit stets 


dankbar bleiben. 


EKINLEITUNG. 
Die Einleitung will Stellung und Bedeutung der Seitenorgane charakteri- 
sieren. Sie weist darauf hin, dass die Seitenorgane weitaus die wichtigsten 
Hautsinnesorgane der Wasserwirbeltiere sind und dass sie den Landtieren, 
wo ein Heer anderer Bildungen an ihre Stelle getreten ist, fehlen. Und sie 
ruckt dadurch die Bedeutung des Problems, mit dem sich die nachfolgende 
\rbeit beschaftigt, der Frage, wie dieses Schwinden der Wasser-Hautsinnes- 


organe vor sich geht, ins richtige Licht. 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE 


Die Stellung der Hautsinnesorgane unter den Sinnes- 
organen der Wirbeltiere, 


Die Seitenorgane sind Hautsinnesorgane und so soll zuerst deren Stel- 
lung unter den ibrigen Sinnesorganen festgelegt werden. Was _ berechtigt 
uns uberhaupt zur Aufstellung der Kategorie der Hautsinnesorgane ? 

Es gibt sicher kein morphologisches Merkmal, das ihnen gemeinsam 
ware. In ihrem Bau herrscht die denkbar grésste Mannigfaltigkeit. Man 
findet neben freien Nervenendigungen sekundare Sinneszellen und neben rein 
epidermal gelegenen ins Corium versenkte Sinnesorgane. 


Und gerade so wenig lasst sich eine physiologische Definition geben, 
denn ihr adaquater Reiz kann mechanischer, thermischer oder chemischer 
Natur sein. 

Aber allen in dieser Gruppe zusammengefassten Gebilden ist es gemein- 
sam, dass sie keine weitergehende Konzentration auf der Korperoberflache 
erfahren haben. Sie unterscheiden sich dadurch von den konzentrierten 
Sinnesorganen, wie sie durch Auge und Ohr und, allerdings nicht in so 
ausgesprochenem Masse, durch Geruchs- und Geschmacksorgan dargestellt 
werden. 

Eine Tabelle diese Verhaltmisse verdeutlichen. 


Tabelle iiber die Verteilung der verschiedenen Reizqualititen auf diffuse und 
konzentrierte Sinnesorgane. 
Diffuses (Haut- Konzentriertes 
Sinnesorgan. Sinnesorgan. 
Optischer 
Gleichgewichts- 
Hor- 
Chemischer 
Thermischer 
Tast- 
Schmerz- 


Nun lasst sich im Stamm der Wirbeltiere keine fortschreitende Kon- 
zentration und infolgedessen eine Abnahme der diffusen und ihr Ersatz 
durch konzentrierte Sinnesorgane nachweisen. (Eine Ausnahme bilden aller- 
dings die Geschmacksknospen, die bei Fischen diffus und konzentriert, bei 
Tetrapoden nur noch konzentriert vorkommen.) Dadurch werden die Haut- 
sinnesorgane der verschiedenen Wirbeltiergruppen in ganz eigenem Sinne 
vergleichbar, denn sie sind sich nach ihrer funktionellen Bedeutung aqui- 
valent, wobei es gar keine Rolle spielt, dass die miteinander verglichenen 
Organe ganz verschieden gebaut sind. Es tut dieser funktionellen Aquivalenz 
auch keinen Abbruch, dass gewisse Aufgaben, z. B. der Schutz der Korper- 
oberflache vor Verletzung, bald durch mechanische, bald durch Sinnesorgane 
irgendeiner andern Reizqualitat gelost werden konnen. 
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Als Resultat dieses ersten Abschnittes ergibt sich also: 

Hautsinnesorgane nennt man alle die Sinnesorgane, die auf der Korper- 
oberflache mehr oder weniger diffus angeordnet sind. Die Hautsinnesorgane 
der Wirbeltiere haben fiir alle ihre Trager die gleiche funktionelle Bedeutung, 
sie sind sich funktionell aquivalent. 


Die Stellung der Seitenorgane unter den Hautsinnes- 


organen der Wirbeltiere. 


Wie gesagt sind nur die Aufgaben der Hautsinnesorgane, nicht aber 
die Wege, auf denen diese Aufgaben gelést werden, tberall die gleichen. 
Diese Uneinheitlichkeit ist leicht verstaindlich, wenn man bedenkt, unter wie 
verschiedenen Bedingungen sich die Organe befinden. An der Peripherie des 
Kérpers gelegen, stehen sic in engster Abhangigkeit von der Beschaffenheit 
des das Tier umgebenden Milieus. Da nimmt es nicht wunder, dass einerseits 
lie Hautsinnesorgane der Land- und anderseits die der Wassertiere viele 
vemeinsame Ziige aufweisen, dass diese Einrichtungen aber bei Land- und 
\Wassertieren grundverschieden sind. 

Eine kleine Tabelle mége das verdeutlichen. (Dabei lasse ich die Haut- 


sinnesorgane der Amphibien, die eine Mittelstellung einnehmen, beiseite.) 


Landwirbeltiere. IV asserwirbeltiere. 
Freie Nervenendigungen. Freie Nervenendigungen. 
Tastzellen und | Seitenorgane. 
Tastkorperchen. 
Kolbenkorperchen. | | (eventuell Endknospen.) 
Nur die freien Nervenendigungen sind Land- und Wassertieren gemein- 
Die andern Hautsinnesorgane sind ausserordentlich verschieden, wie 


lie folgende Zusammenstellung zeigt: 


‘ine Charakteristik der Hautsinnesorgane der Landwirbeltiere (exkl. 
freie Nervenendigungen). 
M OT 


L_andwirbeltiere stehen nie mit der Aussenwelt in freier Verbindung, sondern 


phologische Charaktere: Die Hautsinnesorgane der 


sie sind von ihr durch eine mehr oder weniger miachtige Gewebeschicht 
vetrennt und meist ins Bindegewebe versenkt. 

Sie werden durch die allgemeine Hautsensibilitat innerviert. 

b. Physiologische Charaktere: Der adaquate Reiz ist mecha- 
nischer oder thermischer Art. Er wird durch das das Sinnesorgan wtber- 
lagernde Gewebe auf dieses itbertragen. Chemische Reize konnen nicht wahr- 


senommen werden, da die Sinnesorgane nie mit der Aussenwelt in freier 


Verbindung stehen. 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE 
[llgemeine Charakteristik der Hautsinnesorgane der |Vasserwirbeltiere (exkl. 


freie Nervenendiyungen). 


a. Morphologische Charaktere: Die Hautsinnesorgane der 
Wassertiere stehen fast immer mit dem Wasser in freier Verbindung. Ihre 
Sinneszellen besitzen Sinneshaare. 

Sie werden durch die spezielle Hautsensibilitat oder die Viszeral-Sen- 
swbilitat innerviert. Die Innervation erfolgt immer durch Gehirnnerven. Seiten- 
organ- und Endknospensystem besitzen ein streng lokalisiertes Zentrum in 
der Medulla oblongata. 

b. Physiologische Charaktere: Der adaquate Reiz ist mecha- 
nischer oder chemischer Art. Auch bei den mechanischen Sinnesorganen 
tritt er direkt, ohne Vermittlung einer Zwischenschicht wie bei den Land- 
wirbeltieren, an die Sinneszelle. 


Durch diese Betrachtungen ist die Stellung, die dem System der Seiten- 
organe unter den Hautsinnesorganen der Wirbeltiere zukommt, festgelegt. 
Die Seitenorgane sind (neben den freien Nervenendigungen, die alle Wirbel- 
tiere besitzen und neben den Endknospen, die sich nur bei einem Teil der 
Fische finden) die einzigen Hautsinnesorgane der autochthonen Wasser- 
bewohner. Sie haben also funktionell das Heer der Hautsinnesorgane der 
Landwirbeltiere zu ersetzen. 


Die Seitenorgane der als Larven im Wasser, 
als erwachsen auf dem Land lebenden Wirbeltiere. 


Es wurde hervorgehoben, mit wie ganz verschiedenen Hautsinnesorganen 
Land- und Wassertiere ausgerustet sind. Wie werden sich nun die Amphibien, 
die als Larven Wasser-, als Erwachsene Landtiere sind, verhalten? Bei ihnen 
muss offenbar zur Zeit der Metamorphose die dem alten Milieu angepasste 
Ausstattung mit Hautsinnesorganen abgelegt und eine dem neuen Lebens- 
raum entsprechende frisch erworben werden. 

Wie wird dieser unerhorte Wechsel vor sich gehen?’ Werden die Seiten- 
organe sich in Land-Hautsinnesorgane verwandeln? Oder werden sie zu- 
grunde gehen und durch neue Bildungen ersetzt werden? Und in diesem Fall, 
werden dann auch die Seitenorgannerven schwinden? Oder werden sie nach 
einem Funktionswechsel zur Innervation der allgemeinen Epidermis beitragen ? 
Diese Fragen bilden das Thema der nachfolgenden Arbeit. 
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I. TEIL. 


ENTWICKLUNG UND BAU DES SEITENORGAN- 
SYSTEMS DER AMPHIBIEN. 


1. Abschnitt. 


DIE ENTWICKLUNG DES SEITENORGAN- 
SYSTEMS UND DER HISTOLOGISCHE BAU DER 
SEITENORGANE. 


A. KURZE UBERSICHT UBER VORKOMMEN, BAU 
UND FUNKTION DER SEITENORGANE DER ICHTHYOPSIDEN. 


Es ist zweckmassig, vor der Besprechung der speziellen Verhaltnisse 


bei den Amphibien in wenigen Worten das dem Seitenorgansystem aller 


Ichthyopsiden Gemeinsame festzuhalten. 
Das Vorkommen der Seitenorgane in den verschiedenen systematischen 


Gruppen: Alle autochthonen Wasserbewohner unter den Wirbeltieren, also 
die Fische und Amphibienlarven, besitzen Seitenorgane. Diese fehlen dagegen 
immer bei Seeschildkréten, Krokodilen, Walen usw., kurz allen sekundar 


wieder ins Wasser getauchten Formen. Das Vorkommen oder Fehlen der 


Seitenorgane ist geradezu ein Kriterium daftir, ob sich ein Wirbeltier primar 


oder sekundar im Wasser befindet. 
Die allgemeine Anordnung der Seitenorgane: Mogen die Seitenorgane 


in die Tiefe verlagert und durch Kanale geschiitzt sein, wie bei den meisten 


Fischen, oder nackt in der Epidermis liegen, wie bei Cyclostomen, Dipnoern 
und Amphibien, immer sind sie in ganz bestimmten Linien angeordnet. Und 


zwar sind zu unterscheiden : 
Eine Supraorbitallinie. Sie beginnt hinter dem Auge und zieht 


medial von diesem und der Nasendffnung zur Schnauzenspitze. 


Eine Infraorbitallinie. Sie beginnt am gleichen Ort und lauft 


lateral von Auge und Nasenoffnung nach vorn. 
Eine Hyomandibularlinie. Sie zieht aus der Wangengegend 


zum Unterkiefer. 
Eine Occipitallinie. Sie liegt oberhalb der Kiemenregion und 


bildet meist eine Querkommissur. 


Eine Rumpfseitenlinie. Sie zieht von der Occipitalgegend bis 


zur Schwanzspitze:. 


Die Mannigfaltigkeit der Linienanordnung im einzelnen ist untberseh- 
bar. Eine Linie kann sich in Parallelreihen aufspalten. Sie kann sich winden 


und schlangeln. Oder sie kann mit Nachbarlinien allerlei Anastomosen ein- 


gehen. Dennoch ist das oben gegebene Schema wberall erkennbar. 
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Der histologische Bau der Seitenorgane: Alle Seitenorgane zeigen prin- 
zipiell den gleichen Bau, mégen sie nun machtige Platten mit hunderten von 
Sinneszellen wie in den Kanalen mancher Fische, oder kleine Knospen wie 
in der Haut einer Froschlarve bilden. 

Immer findet sich ein scharf abgegrenzter, knospenartiger Epidermis- 
bezirk, der aus langen, diinnen Stitz- und kurzen, birnférmigen Sinneszellen 
besteht. Die Sinneszellen tragen ein Sinneshaar, das frei ins umgebende 
Wasser ragt. Die Seitenorgane haben das Vermégen sich zu teilen. So ent- 
stehen Triippchen mit gesetzmassiger Lage der Einzelorgane zueinander, sog. 
Seitenorgangruppen. 

Die Innervation der Seitenorgane: Die Seitenorgane des ganzen Korpers 
werden nur durch Gehirnnerven versorgt, und zwar durch eine eigene, streng 
spezifische Faserkomponente. Deren Zentrum liegt im Tuberculum acusticum 
und ist vom Horzentrum nicht scharf zu trennen. Die Fasern umspinner 
die birnformigen Zellen der Seitenorgane, die also sekundare Sinneszellen sind. 

Die Funktion der Seitenorgane: Chemische Reize erregen die Seiten- 
organe nicht. Sie sind mechanische Sinnesorgane, bestimmt zur Wabhr- 
nehmung von Wasserstromungen und Schwingungen. Ihre Funktion ist also 
der der Sinnesorgane des Ohrs ganz ahnlich. 


B. DIE ENTWICKLUNG DES SEITENORGANSYSTEMS DER 
AMPHIBIEN. 


Die ersten Entwicklungsstadien des Seitenorgansystems hangen eng mit 
der Genese des gesamten Kopfabschnittes zusammen. Um sie zu besprechen, 
wurde es notig sein, die ganze Frage des Kopfmesoderms, der Homologie 
der Gehirnnerven, der Plakoden und die Fragen nach dem Verhaltnis zwischen 
Meso-, Branchio-, Ganglio- und Neuromerie aufzurollen. Ich muss deshalb 
diesen Abschnitt iibergehen. Damit verzichte ich zugleich auf die Erorterung 
der Frage nach der Beziehung des Seitenorgansystems zur Metamerie des 
Wirbeltierkorpers. 

Das gesamte Seitenorgansystem entwickelt sich aus den Lateralplakoden, 
d. h. Verwachsungen der Kopfganglienleiste mit dem Ektoderm. Diese Pla- 
koden bilden am Kopf jederseits eine Langsreihe, die etwas tber dem obern 
Rande der Kiemenspalten liegt. Sie entsprechen diesen der Zahl nach ungefahr. 

Die praotischen Plakoden liefern die Sinneslinien des Kopfes und die 
Seitenorganganglien des N. VII (und ausserdem noch den N. VIII mit seinen 
Ganglien). 

Aus den postotischen Plakoden entstehen die Occipital- und Rumpf- 
linien und die Seitenorganganglien der Nn. IX—X. 
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Das Auswachsen der Sinneslinien spielt sich bei Amphibien und Fischen 
genau gleich ab. Das Ektoderm der Plakode beginnt in der Richtung’ der 
zukiinftigen Sinneslinie zu wuchern, doch ist nur die Grundschicht der Epi- 
dermis an diesem Vorgang beteiligt. Die auswachsende Linie schiebt sich 
nun durch das allgemeine Ektoderm, nach aussen durch die Deckschicht, 
nach innen durch die Basalmembran begrenzt. Das histologische Bild zeigt, 
wie sich die Linie gewaltsam ihren Weg bahnt, indem sie sich keilformig 
zwischen die im Wege stehenden Zellen einschiebt und sie beiseite drangt. 
\uf diese Weise dehnt sich die Sinneslinie tber das ganze ihr zukommende 
Gsebiet aus. 

Auch experimentell ist dieses Wandern des Seitenorgan-Zellmaterials 
untersucht worden. Harrison (54) pflanzte den Kopf eines Embryos einer 
stark pigmentierten Froschart auf den Rumpf einer pigmentarmen. Stiess 
nun die auswachsende Sinneslinie auf die Grenze beider Teilstiicke, so blieb 
sie nicht etwa stecken, sondern trat in den fremden Rumpf wber und ver- 
folgte dort weiter ihre Bahn. In der hellen Epidermis war sie als scharfer, 
schwarzer Strich zu erkennen. 

Schon friith findet man in den auswachsenden Zellstreifen die Anlagen 
der Seitennerven. Die Frage nach ihrer Entstehungsweise ist heiss umstritten 
und auch heute noch nicht ganz abgeklart. Entstehen sie, wie die einen 
glauben, durch Differenzierung aus dem Plasma des Sinneslinienstrangs, oder, 
wie die Neuronenlehre will, durch Auswachsen der Achsenzylinder aus den 
Gehirnganglien Die letztere Ansicht scheint heute die gréssere Wahrschein- 
lichkeit besitzen. 

Anfangs ist in den auswachsenden Zellstreifen keine bestimmte Anord- 
nung der Elemente zu erkennen. Bald gruppieren sich die Zellen aber so, 
dass ihre ovalen Kerne senkrecht auf der Basalmembran stehen. Noch spater 
wird die Anordnung der Zellen meiler- oder knospenartig und es lassen sich 
Stiitz- und Sinneszellen unterscheiden. Jetzt bildet die Sinneslinie keinen 
einheitlichen Strang mehr, sie ist in einzelne Zellhaufen zerfallen, die jungen 


Seitenorgane. Ihr urspriinglicher Zusammenhang wird nur noch durch den 


sie verbindenden Nerv angedeutet. Jetzt schwindet auch die Deckschicht uber 
lem jungen Seitenorgan. 

Anfangs durchsetzten die Sinneszellen die ganze Héhe der Epidermis- 
grundschicht. Nun verlangern sich die Stitzzellen und werden hoch zylind- 
risch. Die Sinneszellen nehmen nicht im selben Masse zu. Indem sie mit der 
Oberflache in Verbindung bleiben, werden sie von der Basalmembran ab- 
gehoben und erhalten ihre endgiltige Gestalt. 

Die Organe vergréssern sich durch Teilung der Stiitz- und Sinneszellen. 
Schliesslich entsteht noch auf ihrem Gipfel als Sekret der Stitzzellen ein 


hyaliner Zylinder. 
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HARRISON (54) hat experimentell gezeigt, dass Stiitz- und Sinneszellen 
nur aus dem Material des auswachsenden Zellstreifens entstehen. In den 
oben beschriebenen Versuchen fand er sie im histologischen Bild stark pig- 
mentiert, im Gegensatz zu den Deckzellen, die nichts anderes als Elemente 
der gewohnlichen Epidermis, die sich abgeplattet und um das Organ gruppiert 
haben, sind. 


C. DER HISTOLOGISCHE BAU DER SEITENORGANE. 


Ich verzichte auf eine Besprechung des histologischen Baus, da dieser 
in jedem Lehrbuch beschrieben wird. Nur drei Punkte will ich kurz be- 
ruhren: 1. Den Zusammenhang zwischen Nerv und Seitenorgan-Sinneszelle. 
2. Das Verhaltnis zwischen Seitenorgan und Geschmacksknospe. 3. Das Ver- 
haltnis zwischen Seitenorgansystem und Sinnesorganen des Labyrinths. 

Retzius (128) hat das Verhaltnis zwischen Nerv und Seitenorgan- 
Sinneszelle endgiltig abgeklart. Die birnformigen Zellen sind sekundare Sin- 
neszellen. Eine jede wird von einer Nervenfaser, die an ihre Basis tritt und 
sich hier verzweigt, umsponnen. Die Verzweigungen enden mit leichten An- 
schwellungen, ohne mit der Sinneszelle direkt zusammenzuhangen. 

Uber die Frage, ob End- und Geschmacksknospen mit den Seitenorganen 
verwandt und durch Ubergange verbunden seien, ist viel gestritten worden. 
Heute ist die Frage dahin entschieden, dass beide streng zu unterscheidende 
Sinnesorgane sind und es ist dadurch viel Verwirrung beseitigt worden. 
Unterschiede zwischen Seitenorganen und Endknospen: 


Endknospen. Seitenorgane, Sinnesorgane des Ohrs. 


Sinneszellen schlank, stabformig, die Sinneszellen birnformig, durchsetzen 


ganze Tiefe der [-pidermis durch- nie die ganze Tiefe der Epidermis. 
setzend. 

Innervation durch die Viszeral-Kom- Innervation durch die Spezial-Haut- 
ponente. Komponente. 

Deren Fasern dunn. Deren Fasern charakteristisch dick. 

Deren Zentrum im Lobus Vagi und Deren Zentrum in der Gegend des 
Facialis. Tuberculum acusticum. 

Funktion chemisch, Geschmacksor- [Funktion mechanisch, Wahrnehmung 
gane. von Wasserstromungen und 


Schwingungen. 
Lage: Mundhohle, bisweilen aussere Lage: Auf der aussern Epidermis in 


E-pidermis. bestimmten Linien. 
Stellung in Epidermis: Immer ober-  Stellung in Epidermis: Neigung zur 
flachlich. Versenkung unter die Epidermis. 


Wie aus der Tabelle weiter zu ersehen ist, stimmen Seitenorgane und 
Sinnesorgane des Labyrinths in allen wesentlichen Punkten tberein. Auch die 
Entwicklung verlauft ganz ahnlich. 
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Der einzige, ganz unwesentliche Unterschied besteht darin, dass sich das 
Ohr ontogenetisch sehr frihzeitig unter die Oberflache versenkt und dass 
diese Versenkung bei allen uns bekannten Wirbeltieren schon durchgefihrt 
ist. In seinen Funktionen hat es sich sehr charakteristisch spezialisiert, ohne 
dass dadurch die engste Ubereinstimmung beider Organsysteme auch in 
physiologischer Beziehung verwischt worden ware. 

Die Behauptung, dass das Seitenorgansystem den Ammioten fehle, ist 
also ungenau. Denn die Sinnesorgane des Ohrs sind ebenfalls Seitenorgane 
und kommen allen Wirbeltieren in gleicher Weise zu. Aber freilich, einen 
Ubergang zum Landleben haben sie nicht mitgemacht. Wie die Haare ihrer 
Sinneszellen einst die Schwingungen und Stromungen des Meeres, in dem 
das Urwirbeltier schwamm, verzeichneten, so reagieren sie noch heute auf 
die Bewegungen ihres ,,Binnenmeeres’, der Endolymphe. 

Aus praktischen Griunden behandle ich nur die Seitenorgane im engern 
Sinn und lasse das Organsystem des Ohrs beiseite. 


D. DIE GRUPPENSTELLUNG DER AMPHIBIENSEITENORGANE. 


Im Abschnitt iber die Entwicklung wurde die l:ntstehung der Linien- 
anordnung der Seitenorgane beschrieben. Fine jede Sinneslinie besteht also 
zuerst aus einer einzigen Reihe von Seitenorganen. 

Diese haben die Fahigkeit, sich in Ebenen, die senkrecht auf der Epi- 
dermisoberflache stehen, zu teilen. Indem sich ein grosses Organ in der Mitte 
durchschnurt, entstehen an seiner Stelle zwei kleine, die nach und nach aus- 
einander riicken. Neue Seitenorgane bilden sich nur auf diese Weise. Alle 
gehen also schliesslich auf die primaren, durch Zerfall der auswachsenden 
Sinneslinie gebildeten Organe zurtck. 

Die durch Teilung entstehenden jungen Organe treten nach rechts und 
links aus der Bahn der urspriinglichen Linie. Dadurch verbreitert sich diese 
immer mehr und kann ins Gebiet anderer, sich ebenfalls verbreiternder Linien 
gelangen. Dann schieben sich die beiderseitigen Seitenorgane aneinander vor- 
bei und es wird unmdglich, das Gebiet beider Linien scharf zu trennen. Bei 
erwachsenen Amphibien ist deshalb die Linienanordnung oft etwas verwischt, 
besonders zwischen Auge und Nasenoffnung “und vor dieser, wo die Supra- 
und. Infraorbitallinie miteinander in Berthrung kommen. 

Die Teilungen der Organe haben aber nicht nur das Breit- und Un- 
deutlichwerden der Sinneslinien, sondern auch die Bildung der Seitenorgan- 
gruppen zur Folge. 

Gruppe” nennt man eine geradlinige Reihe nahe beisammenstehender 
Seitenorgane, die durch einen deutlichen Abstand von den Organen der 
Umgebung getrennt sind. Sie entsteht durch mehrfache Teilung eines Seiten- 
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organs und seiner Nachkommen in der gleichen Ebene. Die Zahl der Organe 


einer Gruppe tberschreitet selten etwa sechs (Fig. 1, a). 


Gruppenstellung der Seitenorgane zeigen die erwachsenen Urodelen (Fig. 
2—5) und besonders schon die aglossen Anuren (Fig. 20—33; Fig. 36—37). 
Weniger deutlich ist sie bei den Larven der Phaneroglossen. 


Die Stellung der ein- 
zelnen Gruppen zueinander 
zeigt die auffallige Gesetz- 
massigkeit, dass sie in der 
Regel parallel oder senk- 
recht zueinander stehen. Im 
einfachsten Fall bildet jede 
Gruppe die Verlangerung 
der andern. Sie kehren sich 
die Schmalseiten zu und 
sind unter sich und mit 
dem ursprunglich ihren 
Mutterboden bildenden Ek- 
todermband parallel (Fig. 
1, b; Fig. 2, Msl; Fig. 27, 
Osl) — oder sie sind zwar 
unter sich parallel, stehen 
aber senkrecht auf dem 
I:ktodermband (Fig. 1, c; 
Fig. 20, Suporb; Fig. 31, 
Usl). 

Schliesslich kann sich 
eine Sinneslinie in zwei 
parallele Gruppenreihen 


Fig. 1. a: Schema der wiederholten Teilung cines Seiten- 
organs, die zur Bildung einer Gruppe fuhrt. Die schwar- 
zen Kreise sind Seitenorgane. b—g: Schema der Gesetz- 
massigkeiten in der Stellung der Seitenorgangruppen 
zueinander. Die schwarzen Striche sind Seitenorgan- 
gruppen. Nahere Erklarung im Text. 


spalten. Dabei kann die eine parallel, die andere senkrecht zur ursprunglichen 


Linie stehen (Fig. 1, d; Fig. 21, Inforb) oder beide konnen mit dieser einen 


\Vinkel einschliessen (Fig. 1, e; Fig. 5, Gul). Auch Aufspaltung in mehr als 
5 ’ 5 


zwei Gruppenreihen kommt vor (Fig. 3—4; Fig. 26). 


Aber nicht nur die Gruppen einer Linie unter sich sind bestimmt an- 


geordnet, auch das Verhaltnis zwischen der Gruppenstellung in den ver- 


schiedenen Sinneslinien ist meist streng gesetamassig. 


Bei allen erwachsenen Anuren, die Seitenorgane besitzen, und den 


Anurenlarven, ferner bei der Unterfamilie der Amblystomatinen unter den 


Urodelen kehren sich die Gruppen der obern Seitenlinie die Schmalseiten, 


die der mittlern und untern die Breitseiten zu (Fig. 1, f; Fig. 22—23; Fig. 


27—28; Fig. 31—32). 
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Bei den Urodelen (exkl. Amblystomatinen) ist das Verhaltnis gerade 
umgekehrt. Dort kehren sich die Gruppen der obern Seitenlinie die Dreit- 
seiten zu und die der mittlern und untern sind gegen sie um 90 Grad gedreht 
(Fig. 1, g; Fig. 2; Fig. 6). 

Unter den Gruppen der Kopfsinneslinien herrschen ahnliche Gesetz- 
massigkeiten, nur ist hier, infolge der vielen Biegungen der Kopflinien, keine 
so deutliche Anordnung zu erkennen. 

Dasselbe Resultat, die senkrechte Stellung der Gruppen zu einander, 
wird also bald innerhalb einer Sinneslinie, bald zwischen verschiedenen Linien 
bewerkstelligt. Eine entwicklungsgeschichtlich-morphologische Erklarung 
dieser sonderbaren Gesetzmassigkeit ist kaum moglich. MALBRANC (89) ver- 

t, dass dadurch Reize nach ihrer Richtung unterschieden werden konnen, 


lass so also eine Art Analyse des das Tier umgebenden Raumes mdglich sei. 


AMPHIBIENLARVE UND SEITENORGANSYSTEM. 


Fast alle mit dem Wasserleben in Beziehung stehenden Merkmale der 
\mphibienlarve kénnen als sekundare Anpassungen aufgefasst werden {(kie- 
men, Flossensaume, Hornschnabel, Haftorgane). Da liegt der Gedanke aahe, 
lass die Amphibien wberhaupt urspringlich Landtiere seien, deren Larven 
das Wasserleben erst nachtraglich erworben hatten. 

Dass dieser Schluss falsch und das Amphibium in seiner Jugend sozu- 
sagen echter Fisch ist, beweist es durch den Besitz des Seitenorgansystems. 

Denn die zahlreichen und charakteristischen gemeinsamen Ziige des 
Systems bei Fischen und Amphibien und die ftir seine Entwicklung bezeich- 
nende enge Verkettung mit den grundlegendsten ontogenetischen Prozessen 
in der Kopfregion schliessen Konvergenz und Analogie sicher aus. Das Seiiten- 
organsystem der Fische und der Amphibien ist voll homolog. 

Die wahren Landtiere besitzen auch in der Ontogenese keine Spur 
Seitenorganen. Nicht einmal die Seitenorgan-Plakoden werden angelegt. 

Und die sekundar ins Wasser gestiegenen Larven solcher Tiere sollen 
wieder Organe entwickelt haben, die den Fisch-Seitenorganen, welche in un- 
endlichen Zeitraumen, untrennbar verzahnt mit der Genese der ganzen Wirbel- 
tierorganisation, entstanden sind, tauschend ahnlich sehen? Das ist natiirlich 


ausgeschlossen. 


Die Anwesenheit des Seitenorgansystems bei den Amphibien ist ein fur 
biologische Schliisse ganz ungewohnlich eindeutiger Beweis dafiir, dass ihre 
Larven primare Wassertiere sind. 

Mir ist kein anderes Merkmal bekannt, das in so vollkommener und 
naturlicher Weise Amphibien und Fische zu einer Einheit zusammenschliesst, 


wie das Organsystem der Seitenlinie. 
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2, Abschnitt. 


ZURUCKFUHRUNG DER ANORDNUNG 
DER SINNESLINIEN AUF EINEN GRUNDTYPUS. 


Betrachtet man die Lage der Sinneslinien bei den verschiedenen Amphi- 
bienordnungen, so st6ésst man auf eine Menge von Ubereinstimmungen und 
es scheint auf der Hand zu liegen, dass sie nach einem gemeinsamen Plan 
angeordnet sind. 

Doch ein naherer Vergleich stésst auf grosse Schwierigkeiten. In der 
INehlgegend scheinen die Linien in jeder Ordnung in ganz eigener Weise zu 
verlaufen. Ja, bei den Anuren besitzt fast jede Gattung ihr eigenes Ver- 
teilungsschema. 

Mein Vergleich hat sich also hauptsachlich mit diesen schwer deutbaren 
Linien der Wangengegend zu _ beschaftigen. 

Ich beschreibe zuerst die Sinneslinien der Urodelen und leite davon die 
Verhaltnisse der andern Amphibien ab. Die Richtigkeit dieser Reihenfolge 
wird sich im Lauf der Besprechung ergeben. 


A. DIE VERTEILUNG DER URODELEN-SINNESLINIEN ALS 
GRUNDTYPUS FUR DIE AMPHIBIEN UBERHAUPT. 


(Fig. 2—10; Fig. 17, a.) 


Das Studium der topographischen Lage der Sinneslinien bei den erwach- 
senen Urodelen (die Embryonen und Larven sind in dieser Beziehung besser 


Ltsl Osi. 


Fig. 2. Pleurodeles Waltli Michah. Sinneslinien des Rumpfes. 


untersucht worden, z. B. 61, 62, 66, 124, 141) ist von jeher stark vernach- 
lassigt worden. Neben der tiichtigen, aber schon altern Arbeit von MALBRANC 
(89) hat eigentlich nur Kincspury (66) auf diesem Gebiet Wertvolles ge- 
leistet. Von ihm stammt das Verteilungsschema der Urodelen-Sinneslinien, 
wie es hier verwendet wird. Fast alle andern Autoren beschreiben nur die 
Linien, die leicht zu sehen sind, und da sie ausserdem die Organe fort- 
wahrend mit Driisen verwechseln, so wird schliesslich der Eindruck erweckt, 
dass die Verteilung mehr oder weniger unregelmassig sei. 
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Ich wage zu behaupten, dass 
die Figuren 2—9 die ersten wirk- 
lich genauen und vollstandigen Dar- 
stellungen der Verteilung der Sei- 
tenorgane erwachsener Urodelen 
sind. Es ist hocherfreulich, dass sie 
deutlicher als alle frihern dem 
Verteilungsschema nach K1nGsBURY 
entsprechen. 

(Das Auffinden aller Organe 
ist allerdings nicht leicht. Es ist 
uberhaupt nur an der ungetrubten 
Haut des lebenden Tieres méglich. 
Diese muss bald schief, bald senk- 
recht, bald starker, bald schwacher 
beleuchtet werden. Manche Organe 
sind ausserdem nur an der abge- 
andere der 


trockneten, nur an 


ins Wasser getauchten Haut zu 


sehen. ) 


+... Occep, 


g. 3. Pleurodeles Walth Michah. Sinneslinien 


des Kopfes. Dorsalansicht. 


Bei den Urodelen lassen sich nach Kincspury folgende Sinneslinien 


unterscheiden : 
Supraorbitallinie 
Infraorbitallinie 


Hyomandibulares Liniensystem, 


bestehend aus: Postorbitallinie 
Jugularlinie 
Angularlinie 
Orallinie 


Gularlinie 


Occipitallinie 
Obere Rumpfseitenlinie 


Mittlere Rumpfseitenlinie 


Untere Rumpfseitenlinie 


Gul. 


Osl. 


(Obige Abkurzungen werden in Fig. 2—16 und Fig. 20—33 verwendet.) 


Die Sinneslinien exkl. hyomandibulares System 


Die obere Seitenlinie (Fig. 2; Fig. 6) beginnt in der Nacken- 


gegend und zieht dann, etwa in der Mitte zwischen mittlerer Seitenlinie und 


Medianebene, nach hinten. Meist endet sie in der Hohe des Afters, 


nur bei 


Necturus (99) erreicht sie beinahe die Schwanzspitze. 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE ve 
Die mittlere Seitenlinie (Fig. 2; Fig. 6) beginnt hinter der 
Kiemenregion und zieht itber dem Septum, das dorsale und ventrale Rumpf- 
muskeln trennt, nach hinten. Auf der Hohe des Afters biegt sie in der Regel 
nach oben zur Ansatzlinie des dorsalen Flossensaums. Auf ihr zieht sie 
bis zur Schwanzspitze nach hinten. 
Die untere Seitenlinie Lostoro. 

(Fig. 2; Fig. 6) beginnt etwas hin- 
ter der Kehlfalte und zwischen den 
Vorderbeinen. Dann zieht sie, oft 


seitlich etwas ausgeschweift, zu den 
Hinterbeinen und endet in der After- 
gegend. 

Die Occipitallinie (Fig. 
3—4; Fig. 7—8) ist die am schlech- 
testen definierte aller Sinneslinien. 
Von einer ,,Linie’ kann man kaum 


sprechen, da ihre Organe meist weit Or m9. 

zerstreut sind. Ihre Ausdehnung Lr ore, Sug. 

wechselt. Sie kann ganz isoliert sein Fig. 4. Pleurodeles Waltli Michah. Sinnes- 
oder nach vorn mit Supraorbital-, linien des Kopfes. Lateralansicht. 


Infraorbital- und Postorbitallinie, nach hinten mit den beiden obern Seiten- 
linien verschmelzen. Oft ist eine occipitale Querkommissur angedeutet. 

Die Supraorbi- 
tallinie (Fig. 3—5; Fig. 
7—-8) beginnt kurz hinter 
dem Auge und zieht dann 
medial von Auge und Na- 
senoffnung zur Schnauzen- 
spitze, wobei sie zwischen 
und vor diesen mit der 
Infraorbitallinie verschmel- 
zen kann. 

Die Infraorbi- Gul 
tallinie (Fig. 3—5; Fig. 
7—8) beginnt an der glei- 
chen Stelle gelangt 
dann lateral von Auge und 


Nasenoffnung zur Schnau- 


Fig. 5. Pleurodeles Waltli Michah. Sinnes- 
zenspitze. linien des Kopfes. Ventralansicht. 


Das hyomandioulare System. 
Die hyomandibularen Linien bilden eine Einheit, die sich zwanglos in 
die folgenden fiinf Unterabteilungen gliedern lasst. 
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KONRAD ESCHER 


Die Postorbitallinie (Fig. 3—4; Fig. 8) beginnt hinter dem 
Auge in der Nahe der Supra- und Infraorbitallinie. Sie zieht dann nach 
hinten und abwarts zu einem Punkt etwa in der Mitte zwischen Kiemen- 


region und Mundwinkel. 


Fig. 6. Triton alpestris Laur. Sinneslinien des Rumpfes. 


Die Jugularlinie (Fig. 4—5; Fig. 8—o) ist als Fortsetzung der 
Linea postorbitalis, die in der Kiemenregion scharf umbiegt, aufzufassen. 
Sie zieht zum Mundwinkel. 

Die Angularlinie (Fig. 4—5; Fig. 8) verbindet Jugular- und 
Orallinie mit der Infraorbitallinie. Dass sie dem hyomandibularen System 
angehort, erweist ihre Innervation durch den Ramus mentalis. 

Die Orallinie (Fig. 4—5; Fig. 8—9) 
ist die Fortsetzung der Linea jugularis. Sie liegt 
auf dem Unterkieferrand. 

Die Gularlinie (Fig. 4—5; Fig. 8—9) 


zieht von der Stelle, wo sie sich von der Linea 


rbitalis trennt, zur Kehlhaut und auf dieser 


7 + 
DOSLO 


nach vorn bis ans rostrale Ende des Unterkiefers. 


Unmittelbar vor der Kehlfalte kann eine Quer- 


~ 


kommissur angedeutet sein, die vom Anfang 


der (Gularlinie entspringt (Fig. 5; Fig. 9; 


IO) 


Das hvomandibulare Liniensystem besteht also 
aus einem anfangs ungeteilten Stamm, der sich \ 
in zwei Aste gabelt (Fig. 10; Fig. 17, a). Diese 7_ 
Fig. 7. Triton alpestris Laur 
Sinneslinien des Kopfes, Dor- 
wonnen, und zwar nur durch die Vergleichung salansicht. 


Einsicht wurde zuerst von KinGspuRY (66) ge- 


der Topographie der Seitenorgane bei einer grossen Zahl von Urodelen. 
Die Untersuchung der Nerven bestatigte darauf die Auffassung des 

Systems als einer durch die Mundspalte nach hinten eingeknickten und auf 

dem Unterkiefer gespaltenen Linie (z. B. 24, 68, 108, 109). 
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Und die embryologische Untersuchung zeigte das Auswachsen einer un- 
geteilten, von ihrem Nery begleiteten Sinneslinie in den Hyoidbogen, die 
Spaltung an ihrer Spitze und die Einknickung dieser Gabel an der Stelle, 
wo die beiden Zinken an das ungeteilte Stick ansetzen (z. B. 124). 


Fig. 8. Triton alpestris Laur. Sinneslinien des 


n al Fig. 9. Triton alpestris Laur. 
Kopfes. Lateralansicht. 


Sinneslinien des Kopfes. Ven- 
tralansicht. 
Der Grundtypus fiir alle Amphibienordnungen. (Fig 10.) . 
Die Lage der Sinneslinien aller Urodelen entspricht den oben gemachten 
Angaben. Wo im Alter die typische Anordnung etwas verwischt ist, war sie 
wenigstens auf den Larvenstadien vorhanden. 


Occip. Postorb Lnfore. 


Qu Sug. Gul. Ang. Or 


10. Schema der Anorduung der Urodelen-Sinneslinien. Zugleich Grundtypus ftir 
alle Amphibienordnungen. 


rig, 


Weil in der Anordnung der Sinneslinien und besonders ihrer Nerven 
bei den Urodelen eine erstaunliche Gleichformigkeit herrscht, wie sie nur 
bei uralten, morphologisch gefestigten Merkmalen auftreten kann, weil diese 
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(Gsleichformigkeit den Anuren fehlt und weil die Urodelen auch in ihrem 


igen Bau die urspriinglichsten der rezenten Amphibien sind, so betrachte 


ch diese Anordaung als Grundtypus fiir die Amphibien iiberhaupt. 


Auf ihn wird im folgenden die Anordnung der Seitenorgane der andern 


schemas als 


Grundty pus. 


\mphibien zurtickgefthrt. Und dass eine solche Zuriickfithrung méglich ist, 


beweist umgekehrt die Richtigkeit der Annahme des Urodelen-Verteilungs- 


Im gleichen Sinne spricht die hochwichtige Tatsache, dass sich die Uro- 


B. DIE SCHADELRINNEN 


(Fig. 11; 


dem Unterkiefer gespalten, was indessen auch bei Fischen haufig vorkommt. 


delen-Sinneslinien, wie sie in Fig. 10 dargestellt sind, ohne weiteres mit denen 
der Fische vergleichen lassen. Sie wiirden mit dem fiir die Fische geltenden 


Schema geradezu ubereinstimmen, ware nicht der hyvomandibulare Zug auf 


Man vergleicht die Rinnen auf dem Schadel der Stegocephalen mit den 


Sinneskanalen 


nsicht Nach 


der 


und 


nimmt 


DER STEGOCEPHALEN. 
Fig. 17, b.) 
an, dass sie Seitenkanale enthalten 


1. Schadel von Anaschisma Browni Bran- 
den charakteristischen Rinnen. Dorsal- 


Moopit 


Den 


{naschisma 


Vergleich 


(99). Vergleich der Rin- 


der 


Brown 


1 Sinneslinien der Urodelen 


Schadelrinnen 


Branson 


durch. 


18 


fuhre 


hatten. In der Lage der Rinnen 


und Kanale bestehen manche 
Ubereinstimmungen zwischen Ga- 
noiden und Stegocephalen. Nur 
eine der Rinnen, die, die hinter 
dem Auge beginnt und von dort 
nach hinten zieht, widersetzt sich 
hartnackig jedem Vergleich. 
Merkwurdigerweise hat noch 
niemand den naheliegenden Ver- 
gleich der Rinnen mit den Sin- 
neslinien der Urodelen versucht. 
Dass sich Stegocephalen und 
Beziehung 


Ab- 


druck eines Stegocephalenschwan- 


Ure rdelen in dieser 


ahnlich sind, beweist der 
zes (yg), auf dem die Lage der 


Sinneslinien durch Reihen pig- 
mentierter Schuppchen angedeu- 
tet ist. Die Ubereinstimmung mit 
der Lage der obern und mittlern 
Seitenlinie von Necturus (124) 
ist auffallend. 


Hand 


rinnentragende 


ich yon Fig. 1] 


Andere 


an 


Stego- 
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cephalen unterscheiden sich in dieser Beziehung kaum yon dem gewahlten 
Beispiel. 

Die Homologie der Supra- und Infraorbitallinie mit den gleichgelagerten 
Rinnen ist unzweifelhaft. 

Die Stegocephalen besitzen eine Occipitalrinne, die den occipitalen Grup- 
pen der Urodelen zu entsprechen scheint. fs kann auch eine occipitale Quer- 
kommissur vorkommen und die Rinne kann sich mit Supra- und Infra- 
orbitalrinne, bei den einzelnen Vertretern in etwas verschiedener Weise, ver- 
binden, was ja auch bei Urodelen vorkommt. 

Es bleibt nun noch die Rinne, die hinter dem Auge beginnt und in die 
Gegend des Kiefergelenks zieht. Ich vergleiche sie mit der Post- 
orbitallinie der Urodelen, der sie nach ihrer Lage genau ent- 
spricht. Auch diese kann sich vorn mit der Infraorbitallinie verbinden, die 
Ubereinstimmung ist also voilstandig. 

Die andern Rinnen des hyomandibularen Systems haben sich naturlich 
nicht erhalten konnen, mit Ausnahme der Oralrinne. Diese ist denn auch bei 
verschiedenen Stegocephalen auf dem Unterkiefer gefunden worden (99). 

Die Schadelrinnen der Stegocephalen und die Sinneslinien der Urodelen 
stimmen also bis in Einzelheiten iiberein. Insbesondere besitzen beide Ord- 
nungen die ausserordentlich charakteristische Postorbitallinie (Fig. 17, a; 


4? 
Fig. 17, b). 


C. DIE SINNESLINIEN DER ANUREN. 


(Fig. 12—17; Fig. 20—33.) 


Die Sinneslinien der aglossen sInuren. (Fig. 17, c; Fig. 20—33.) 


Die Sinneslinien der aglossen Anuren werden im II. Teil eingehend 
beschrieben, ich kann mich deshalb kurz fassen. 

Alle Aglossen unterscheiden sich von den Urodelen durch den Besitz 
einer Linea accessoria und die Umbiegung der Supraorbitallinie auf der Stirn 
(Fig. 20; Fig. 23; Fig. 25; Fig. 27; Fig. 32). 

Abgesehen davon ist die Lage der Sinneslinien von Hymenochirus (Fig. 
20—23) ganz urodelenartig. Das zeigt sich besonders durch das Vorhanden- 
sein einer Supra- und Infraorbitallinie, die noch keine nahern Beziehungen 
zum Auge gewonnen haben und durch die charakteristische Entwicklung des 
hyomandibularen Systems. 

Sei Pipa (Vig. 17, c; Fig. 25—28) haben sich die Linien um das Auge 
zu einem Ring zusammengeschlossen. Die Seitenorgane sind extrem stark 
entwickelt. Die Sinneslinien des Kopfes sind durch dessen Verkurzung und 
die Entwicklung der gezackten Hautlappen an den Mundwinkeln in ihrem 
Verlauf gestért. Doch sind die Unterschiede gegentiber Hymenochirus nur 
graduell. 
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Da sich Hymenochirus und Pipa in der Anordnung der Sinneslinien den 
Urodelen nahern, so sind sie, was dieses Merkmal anbetrifft, die urspring- 


lichsten Anuren. Sie liefern das bisher fehlende Bindeglied zwischen dem 


Sinneslinientypus der Urodelen und dem der Larven der phaneroglossen 


Anuren. 


Sinneslinien der Larven der phaneroglossen Anuren. (Fig. 17, d—; 


Fig. 12—16.) 


Die Topographie der Seitenorgane der Anurenlarven ist sehr schlecht 


mtersucht, von einer vergleichenden Betrachtung ist nie die Rede gewesen. 


Bei der Durchftthrung meiner Ableitung habe ich mich nur mit dem 


hyvomandibularen System zu beschaftigen, denn dieses scheint einem Vergleich 


fast unuberwindliche Schwierigkeiten zu bereiten. Die Besprechung der andern 
Sinneslinien kann ich beiseite lassen, da sie im wesentlichen mit denjenigen 


ler Urodelen wbereinstimmen. 


Die grossen Unterschiede, die im Bau der Mundgegend zwischen Anuren- 


larven einerseits, Urodelen und erwachsenen Aglossen anderseits, bestehen, 


mussen auch in einer verschiedenen Lage der hyomandibularen Linien zum 


Ausdruck kommen. 


Urodelen- und Anurenlarven unterscheiden sich durch die Grosse des 


Mundes. Bei Urodelen ist er gross und weit geschlitzt, ber Anurenlarven 


klein und terminal gelegen. Ihr Schnabel ist ein typisches Larvenmerkmal 


und als solches von einem Zustand, wie ihn die Urodelen zeigen, abzuleiten. 


Man stelle sich also einen Augenblick eine Anurenlarve mit Urodelen- 


mund vor. Eine solche Ur-Anurenlarve, die sicher einmal existiert hat, musste 


Sinneslinien in der Anordnung des Urodelenschemas besitzen. 


Nun wurde der Mund immer kleiner. Das hatte zur Folge, dass die 
Mundwinkel weiter nach vorn rutschten. Was hatte das fur einen Einfluss 


auf die Lage der Sinneslinien? 


Fur die beiden bei den Urodelen auf dem Unterkiefer verlaufenden 


Linien, die Linea gularis und jugularis-oralis, ist ihr caudo-cranial gerich- 


teter Verlauf bezeichnend. Er ist durch die Lage der weit geschlitzten Mund- 


spalte bedingt, die das proximale Ende der Linien nach hinten gedrangt hat. 


Zur Embryonalzeit ist die Richtung der beiden Unterkieferlinien anders. Sie 


verlaufen in latero-medialer Richtung und die freien Enden der beider- 


seitigen Linien stossen in der Medianebene zusammen. 


Wird nun bei der Ur-Anurenlarve der Mund immer kleiner, so muss 


dieser Zustand wieder erreicht werden. Die Sinneslinien machen also eine 
Drehung um 90 Grad, so dass sie aus der Sagittalebene in eine Transversal- 


ebene zu liegen kommen. 
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Die Angularlinie ist an den Mundwinkel gebunden. Sie wird mit diesem 
nach vorn rucken. Ihre Verbindung mit der Infraorbitallinie muss sich da- 
durch immer weiter nach vorn verschieben. Ist der Mund schliesslich zum 
terminalen Larvenschnabel geworden, so wird auch die Angularlinie an- 
nahernd terminal liegen und sich dort mit der Infraorbitallinie verbinden. 

Durch die Fixierung der Angularlinie am Mundwinkel kann sich nicht 
die ganze Jugular-Orallinie, sondern nur die Orallinie allein aufrichten, in- 
dem sie bei der oben beschriebenen Drehung an ihrer Verbindungsstelle 
mit der Jugularlinie abgeknickt wird. Diese letztere wird ihre urspriingliche, 
caudo-craniale Richtung beibehalten. 

Schliesslich ware denkbar, dass sich Gular- und Orallinie nicht nur auf- 
richteten, sondern sogar nach hinten umkippen wurden. 


Die Lage der Sinneslinien der wenigen Anurenlarven, die darauf naher 
untersucht sind, stellt eine vollstandige Stufenreihe der Umformungen, die 
vorhin theoretisch ahgeleitet wurden, dar. 


Inforb. Suporb. Ost. 


Jug Gul Postorh 
Fig, 12. Larve von Pelobates cultripes Cuv. Verlauf der Sinneslinien, Nach LATASTE (74). 
Pelobates cultripes Cuv. (Fig. 12; Fig. 17, d). Die Larve von 
Pelobates besitzt ein dem ftir Urodelen gegebenen Schema entsprechendes 
System hyomandibularer Sinneslinien, mit folgenden, durch die Anuren- 
Larvenorganisation bedingten Verschiebungen: 


Lostorb, Al. 


Gul 


Fig. 13. Larve von Pelodytes punctatus Daud. Verlauf der Sinneslinien. 
Nach BouLeNcer (6). 


Die Gular- und Orallinie haben sich aufgerichtet. 

Die Orallinie ist gegen die Jugularlinie abgeknickt. 

Die Angularlinie hat sich nach vorn verschoben und mit dem Ende der 
Infraorbitallinie verbunden. 
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Der \Winkel zwischen Postorbital- und Gularlinie ist geschwunden. Beide 
scheinen eine Einheit zu bilden. 
Pelodytes punctatus Daud. (Fig. 13; Fig. 17, e). Die Post- 
orbitallinie hat ihre Verbindung mit der Gular- und Jugularlinie verloren, 
hangt dagegen mit der 
mittlern Seitenlinie zu- 
sammen. 
Die Angular- und 
Infraorbitallinie besitzen 
| keine Verbindung. 
Dsl. Postorb. Gul. Jug. Die Orallinie ist be- 
von Rana clamata Daud, Verlauf der reits nach hinten um- 
sinneslinien. Nach Bowen (8) gekippt. 
Suporb Os. Ml Ra na ca tes- 
byvana Shaw. (Fig. 17, 
/). Wie Pelodytes, doch 
ist die Postorbitallinie 
vollstandig. Die Angu- 
larlinie scheint feh- 
len. Gular- und Oral- 
ostorb. Usl. linie sind weiter nach 
Larve von Bombinator pachypus hinten umgekippt. 


der Sinneslinie1 
Rana clamata 


Ys. Postoré, Sug. Daud. (Fig. 14; Fig. 17, 


g). Angular- und Infra- 


orbitallinie stehen nicht 
miteinander in Verbin- 
dung. Ware das, wie bei 
Pelobates, der Fall. so 
wurde ein Linienzug von 
nator pachypus Bp. in Metamorphose mit der Infraorbitallinie uber 
Kesten der Sinneslinien. Angular-, Jugular- und 
(;ularlinie zur untern Seitenlinie ziehen, da die Gularlinie jetzt vollstandig 
nach hinten umgekippt ist und sich mit dem Anfang der untern Seitenlinie 
verbunden hat 
Bombinator pachy pus Bp. 24, mm (Fig. 15; Fig. 17, 4). Was 
bei Rana clamata erst angedeutet war, ist hier vollendet. Es besteht eine 
einheitliche Infraorbital-Angular-Jugular-Gular-Seitenlinie. Die Orallinie fehlt 
und von der Postorbitallinie ist nur ein isoliertes Haufchen von Seiten- 
organen vorhanden. 
Bei der Unke sind die Sinneslinien also extrem umgewandelt und teil- 


weise reduziert. Wer wurde bei Betrachtung von Fig. 15 an die Méglichkeit 
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denken, diese Sinneslinien auf das Urodelen-Schema zuriickftthren zu k6n- 
nen’ Und dennoch ist eine liickenlose Stufenreihe vorhanden. 
Bombinator pachypus Bp. 31 mm (Fig. 16; Fig. 17, 7). Ein 
grosser Teil der Organe ist ausserlich nicht mehr sichtbar. Nur Reste der 


Postorbital-, Gular- und Jugularlinie sind noch vorhanden. 


Kine Probe fiir die Richtigkeit meiner Deutung der Sinneslinien der 
Anurenlarven muss sich aus dem Studium des Verlaufs ihres Nervus men- 
talis ergeben. Der Ramus mentalis internus, der bei Urodelen von hinten 
nach vorn lauft (Fig. 18), muss bei Anurenlarven mit umgekippter Gular- 
linie von vorn nach hinten ziehen. Der Ramus mentalis externus muss, soweit 
er der Jugularlinie angehort, nach vorn zum Mundwinkel ziehen. Dort wird 
er plotzlich scharf nach hinten biegen, um der umgekippten Orallinie folgen 
zu konnen. 

Fur diese Probe kommt nur die Arbeit StroNGs (142) in Betracht. Sie 
ist an der Gattung Rana, die nach hinten gekippte Linien besitzt, durch- 
gefuhrt. Leider sagt STRONG nicht, an welcher Art. 

Der Ramus mentalis verhalt sich nun in der Tat so, wie ich es vor 
KNenntnis dieser Arbeit aus theoretischen Grtinden vermutete (Fig. 19). Da- 
durch erhalt meine Ableitung einen hohen Grad von Wahrscheinlichkeit. 

Anderseits wird es nun modglich, die beiden Aste des Ramus mentalis 
der Anuren mit dem Ramus mentalis internus und externus der Urodelen 
zu vergleichen. StroNG hatte die beiden Nerven nicht einmal mit einem 


eigenen Namen versehen. 


Fig. 17 stellt, ausgehend von dem bei den Urodelen verwirklichten Grund- 
typus (Fig. 17, a), nochmals die gesamte Ableitung der Anuren-Sinnes- 
linien dar. 


D. DIE SINNESLINIEN DER GYMNOPHIONEN. 


In der Ordnung der Gymnophionen ist die Lage der Seitenorgane bei 
einer einzigen Art einigermassen bekannt, bei dem durch SARASIN (132) 
untersuchten /chthyophis glutinosus. Ein eingehender Vergleich mit den 
Sinneslinien der Urodelen ist noch nicht versucht worden. 

Die Supra- und Infraorbitallinie verhalten sich durchaus typisch. Es 
ist eine unverkennbare Postorbitallinie, wie sie ftir die Urodelen so ausser- 
ordentlich charakteristisch ist, vorhanden. Es findet sich eine Jugular- und 
Orallinie. Die Angularlinie ist dagegen nur undeutlich zu erkennen. Auf der 
Kehlhaut scheint eine Gularlinie zu liegen, doch auch diese ist nicht deutlich 
ausgepragt. Dagegen ist eine deutliche Occipitallinie vorhanden. 

Merkwurdigerweise sollen die Gymnophionen nur eine Rumpfseitenlinie 
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besitzen. Sollte sich das bestatigen, so waren sie, was die Anordnung der 
Sinneslinien anbetrifft, die am meisten abgeleiteten aller Amphibien. Das 
halte ich fiir unwahrscheinlich und glaube bis auf weiteres immer noch, dass 


auch hier drei Seitenlinien zu finden waren. 


Auch die Anordnung der Sinneslinien der Gymnophionen kann, soweit 
die sparlichen Angaben einen Schluss zulassen, auf das allgemeine Schema 


zurickgefiihrt werden. Es fiigen sich also alle vier Amphibienordnungen 
lem bei den Urodelen verwirklichten Grundtypus. 


3. Abschnitt. 


DIE NERVEN DES SEITENORGANSYSTEMS DER 
AMPHIBIEN. 


\. DIE LEHRE VON DER FUNKTIONELLEN TEILUNG DES NER- 
VENSYSTEMS ALS VORBEDINGUNG FUR DAS VERSTANDNIS 
DER NERVEN DER SEITENORGANE. 


Das Nervensystem der Amphibien ist schon frith untersucht worden und 
dabei stiess man gelegentlich auch auf Seitenorgannerven, doch ohne ihre 
Natur zu erkennen. 

Man suchte sie mit den Nerven der Amnioten und erwachsenen Anuren 
zu vergleichen, da noch nicht bekannt war, dass diesen eine solche Nerv- 
komponente fehlt, und gelangte so zu ganz verfehlten Homologien. 

Gegen Ende des letzten Jahrhunderts setzte dann, hauptsachlich durch 
die Arbeit englischer und amerikanischer Forscher, ein griindliches Studium 


des Nervensystems der Wasserwirbeltiere ein. Zuerst wurde hauptsachlich 


an Fischen gearbeitet (z. B. 2, 21, 26, 35, 57). Dann erschien im Jahr 1895 


die bahnbrechende Arbeit von StrRoNG (142) tber die Gehirnnerven der 
Amphibien. Es ist nicht ttbertrieben, wenn man diese (neben dem Bericht, 
in dem F. E. Scuvutze die Entdeckung der Seitenorgane bei den Amphibien 
mitteilt [137]) als wichtigsten Beitrag zur Kenntnis dieses Organsystems 
bezeichnet. 

Stronc beweist, dass die die Seitenorgane versorgenden Fasern bei den 
Amphibien wie bei den Fischen nur durch die Wurzeln der Nn. VII, IX 
und X ins Gehirn eintreten. Und er zeigt, dass beim Ubergang zum Landleben 
die Nervkomponente der Seitenorgane vollig schwindet und bei den Amnioten 
und den meisten erwachsenen Amphibien kein Homologon besitzt. Alle wich- 
tigen, das Seitenorgan-Nervensystem der Amphibien betreffenden Fragen 


haben durch StronG eine Loésung gefunden. Seither ist eine Menge aus- 


2 
330 
a 6 
: 
7 
: 
: 
gezeichneter Arbeiten auf diesem Gebiet erschienen (z. B. 9, 23—25, 28, 05, a 
“$9 
ok 


Fig. 17. Der Grundtypus des hyomandibularen Liniensystems (a) und seine Umfor- 
mungen bei Stegocephalen (b) und Anuren (c—1), a: Grundtypus, b: Stegocephalen, 
c: Hymenochirus-Pipa, d: Pelobates cultripes, e: Pelodytes punctatus, f: Rana cates- 
byana (nach Kincssury, 66), g: Rana clamata, h: Bombinator pachypus, Larve, i: Bom- 
binator pachypus in Metamorphose. a—i sind Ventralansichten des Kopfes. Die laterale 
Kopfpartie ist nach unten geklappt, so dass Auge und Infraorbitallinie sichtbar werden. 
Mundspalte schwarz, man beachte ihre stufenweise Formveranderung. Infraorbitallinie 
und untere Seitenlinie schwarz, hyomandibulares System quer schraffiert, oder, wo 
fehlend, gestrichelt. 
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71, 105—110). Sie alle haben StRONGs Resultate bestatigt, sie daneben natur- 
lich auch ausgebaut und erganzt. 

Die Resultate all dieser Arbeiten sind schliesslich zu einem harmonischen, 
in sich abgeschlossenen Ganzen zusammengefugt worden, der Lehre von 
der funktionellen Teilung des Nervensystems (JOHNSTON in zahlreichen 
Arbeiten, z. B. 63). Sie ist ausserst gut begriindet und muss heute jeder 
Untersuchung uber Nerven zugrunde gelegt werden. 

Sie gibt auch auf die Frage nach dem Verhalten der Seitenorgannerven 
beim Ubergang zum Landleben endgiltige und eindeutige Antwort und ich 
muss deshalb ihre Grundztige hier kurz anfulhren. 

In Form einzelner Thesen lasst sie sich etwa folgendermassen zusam- 
menfassen : 

1. Nerventasern, welche dieselbe Art yon Endorganen versorgen, be- 
sitzen alle das gleiche Zentrum oder serial homologe Zentren. 

2. Alle Fasern, welche die gleichen zentralen und peripheren Verbin- 
dungen besitzen, gehoren zu ein und demselben System von Nervkomponenten. 

3. Ein Gehirnnery enthalt in der Regel verschiedene Nervkomponenten, 
die sich nur an seinem peripheren und zentralen Ende voneinander trennen. 

4. Es gibt keine Ubergange zwischen den verschiedenen, funktionell 
differenzierten Nervkomponenten. 

5. Deshalb durfen nur Nerven, die gleiche Faserkomponenten enthalten, 
verglichen werden. 

6. Die funktionell verschiedenen Nervkomponenten lassen sich unter- 
scheiden : 

a) durch ihre streng getrennte periphere Endigung; 

b) durch ihr streng spezifisches nervoses Zentrum; 

c) durch abweichenden Bau ihrer Fasern. 

Man hat folgende Nervkomponenten zu unterscheiden : 
gemeine Hautsensibilitat. 
gemeine Hautkomponente. 

Sie enthalt die Fasern der freien Nervenendigungen und der Sinnes- 
organe, die als Modifikationen solcher aufzufassen sind. 


I] 


Spezial-Hautsensibilitat. 
Spezial-Hautkomponente. 
Sie enthalt die Fasern der Sinnesorgane des Ohrs und der Seitenorgane. 
Viszeral-Sensibilitat. 
\iszeral-Komponente. 
Sie enthalt die Fasern der freien Nervenendigungen der Schleimhaute 
und die Fasern der End- und Geschmacksknospen. 
Motorische Komponenten. 
Sie enthalten die Fasern der glatten und quergestreiften Muskulatur. 


Aus der Lehre von der funktionellen Teilung ergeben sich fiir das 
Studium der Seitenorgannerven der Amphibien folgende Grundsatze : 
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1. Die Seitenorgannerven oder die Spezial-Hautkomponente des Nerven- 
systems stellt eine einheitliche und scharf abgegrenzte Untergruppe ohne 
Ubergange zur allgemeinen Haut-Komponente und Viszeral-Komponente dar. 

2. ks dirfen deshalb nie Nerven der Spezial-Hautkomponente mit 
solchen anderer Kategorien verglichen werden, wie das bis in die neueste 
Zeit immer wieder versucht wird. Nur Homologisierungen von Nerven 
gleicher Faserqualitaten sind statthaft. 

3. Bei allen wirklich landbewohnenden Amphibien und bei den Amnioten 
fehlt die Spezial-Hautkomponente. Denn da sie infolge ihrer hohen Speziali- 
sierung einer Umbildung und Neuanpassung nicht mehr fahig ist, so ist 
sie beim Ubergang zum Landleben mit ihren Sinnesorganen, den Seiten- 


organen, zugrunde gegangen. 


Das Verhalten der Seitenorgannerven der Wirbeltiere beim Ubergang 
zuwn Landleben ist also abgeklart. Die Spezial-Hautkomponente fehlt allen 
Landtieren, denn sie ist nicht imstande, das Absterben der Seitenorgane bei 
der Aufgabe des Wasserlebens durch irgendeine Neuanpassung zu_ iiber- 


dauern. 


B. DIE SEITENORGANNERVEN DER URODELEN. (Fig. 18.) 


Wie bei der Besprechung der topographischen Anordnung der Sinnes- 
linien gehe ich so yor, dass ich zuerst das Urodelen-Nervensystem be- 
schreibe, das, aus den gleichen Griinden wie dort, als Typus fiir die Amphibien 
uberhaupt zu gelten hat. 

Damit werden dann die Nerven der Anuren und das wenige, was von den 


Gymnophionen bekannt ist, verglichén. 


Die Gehirnnerven-|lurzeln und -Ganglien. Die IVurzeln der Seitenorgan- 


nerven der Urodelen. Es ist fir das Amphibiengehirn charakteristisch, dass 
die Wurzeln der pra- und postauditiven Gehirnnerven sehr nahe zusammen- 
riucken, Sie miissen sich in die Spaite zwischen Medulla oblongata und Ohr- 
kapsel eindrangen und dadurch gelangen einerseits die proximalen Abschnitte 
der Nn. V und VII, anderseits diejenigen von Nn. IX und X in nahe Lage- 
beziehung. So kommt es zu mehr oder weniger weitgehenden Verschmelzungen. 

Im extremen Fall, der bei den Anuren verwirklicht ist, finden sich 
schliesslich nur noch zwei Ganglienmassen, ein Ganglion prooticum und ein 
Ganglion postoticum commune. 

Die Urodelen verhalten sich darin urspriinglich, dass bei ihnen diese 
Verschmelzung noch lange nicht so weit gediehen ist. Zwar sind die Ganglien 
der Nn. IX und X fast immer verschmolzen, aber die Wurzeln und Ganglien 
der Nn. V und VII bleiben deutlich getrennt. Nur das Ganglion lineae 
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lateralis dorsale VII verschmilzt beim Erwachsenen mit dem Ganglion 
Gasseri, woraus der Irrtum entstehen konnte, dass die Seitennerven des 
Kopfes aus dem N. V stammen. 

An der Medulla oblongata eines Urodels fallen sogleich drei Nerven- 
wurzeln auf. Eine liegt vor der Ohrkapsel, die zwei andern medial von dieser. 
Es sind die Urspriinge des N. V, des N. Vil und der verschmolzenen Nn. IX 

X. N. V interessiert hier nicht weiter. Die beiden andern bestehen 
wieder aus je zwei Wurzelgruppen, einer dorsalen und einer ventralen. 

Die ventralen Wurzeln enthalten, mit Ausnahme des N. VIII, keine 
Fasern der Spezial-Hautkomponente. Hingegen enthalten die dorsalen nur 
solche. Samtliche Nerven des Seitenorgansystems treten durch sie in die 


Medulla oblongata. Die Wurzeln anderer Gehirnnerven fuhren bei den 


Amphibien niemals Fasern der speziellen Hautsensibilitat. Nach ihrem Fin- 


tritt vermengen sich die Fasern aus den verschiedenen Gehirnnerven sogleich 


und enden im Tuberculum acusticum. 


Ubersicht tiber die Seitenorgannerven der Urodelen. 


1. Die praeauditiven Seitenorgannerven des N. VII. 
Kadix lineae lateralis anterior Rd. a. 


a. 


a 


2. Die postauditiven Seitenorgannerven der Nn. IX 


Radix lineae lateralis dorsalis 

Ganglion lineae lateralis dorsale 

b. Truncus supraorbitalis 
c. Ramus ophthalmicus superficialis 
c’. Ramus oticus 

b’. Truncus infraorbitalis 
Bestehend aus Ramus buccalis VII 
und Ramus maxillaris V 


. Radix lineae lateralis ventralis 


Ganglion lineae lateralis ventrale 

b. Ramus mentalis 
c. Ramus mentalis externus 
c’. Ramus mentalis internus 
postorbitales 


Radix lineae lateralis posterior 


a. 


a 


Radix lineae lateralis 1X 
Ganglion lineae lateralis IX .. 
b. Ramus supratemporalis 


. Radix lineae lateralis X 


Ganglion lineae lateralis X 
b. Ramus auricularis 

b’. Ramus lateralis superior 
b”. Kamus lateralis medius 
b’”’”. Ramus lateralis inferior 


Rd. 1. 1. d. 

Gl. 1. 1. d. 

Tr. suporb. 
.opht. sup. 

inforb. 

R. buc. 

max. 

Rd 1. Lv. 

ment. 

R. ment. ext. 

R. ment. int. 


Rr. postorb. 


. Suptemp. 


aur. 

. lat. sup. 
R. lat. med. 
X. lat. inf. 
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(Die obige Nomenklatur der Seitenorgannerven stammt von Norris 
(108). Ich habe sie fiir Urodelen und Anuren (Fig. 18—19) verwendet. Die 
Abdkurzungen werden in diesen Figuren ohne weitere Erklarung benutzt.) 
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Abkurzungen Seite 334. 


Nach CoGHILL (24). 


Dastorb, 
~R. ment 
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s sind nur die Nerven, 


Vereinfacht. 
Die Gehirnnerven sind mit r6mischen Zahlen bezeichnet, ubrige 


eingetragen. 
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nach Norris (108). 


Fig. 


Die Radix lineae lateralis dorsalis und das Gang- 
lion lineae lateralis dorsale. (Abktrzung: Rd. 1. 1. d. und 
Gl. 1. 1. d.) Eine einheitliche dorsale Fazialiswurzel besteht, wenn uberhaupt, 
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nur langs einer ganz kurzen Strecke. Dann teilt sie sich in zwei Stamme, die 
adix lineae lateralis dorsalis und ventralis. 

Die Rd. 1. 1. d. macht sich vom N. VII los und zieht zum Ganglion 
(sasseri, mit dessen Dorsalseite sie und das aus ihr entstehende Gl. 1. 1. d. 
verschmelzen. Am rostralen Ende des Ganglion Gasseri lést sich die Rd. 1. 1. d. 
n zwei starke Stamme, den Truncus supraorbitalis und den Nervus buc- 
calis, auf. 

Will man das Verhalten der Sinnesliniennerven beim Ubergang zum 
Landleben untersuchen, um festzustellen, ob sie eine Riickbildung erfahren 
haben, so ist dieser, die Nn. V und VII verbindende Zweig von grossem 
Nutzen. Er ist leicht freizupraparieren und seine Starke gibt sichern Auf- 
schluss uber den Ausbildungsgrad des Seitenorgansystems. 

Ferner haben viele Untersucher tber Cranialnerven der Urodelen ge- 
arbeitet, die dem Seitenliniensystem nicht das notige Verstandnis entgegen- 
brachten. Sie beschreiben es deshalb falsch oder gar nicht. Doch dieser Nerven- 
zweig ist so auffallig, dass er itberall, wo vorhanden, gesehen und abgebildet 
wurde. So kann man z. B. aus der Arbeit von Fisn (39), der kein Wort tber 
liesen Gegenstand verliert, sicher entnehmen, dass dem erwachsenen Desmo- 
mathus Seitenorgane fehlen. 

Der Truncus supraorbitalis besteht aus Ramus ophthalmi- 
cus superficialis und Ramus oticus, die zusammen die Supraorbitallinie 
innervieren. Beide sind meist schon bei ihrem <Austritt aus dem Ganglion 
vetrennt. 

Der Ramus ophthalmicus superficialis folgt in seinem 
Verlauf der Supraorbitallinie, die er, mit Ausnahme der am weitesten caudal 
gelegenen Organe, innerviert. 

Der Ramus oticus entspringt in der Regel ungeteilt aus dem 
fruncus supraorbitalis, kann aber auch von Anfang an in zwei Astchen geteilt 
sein (fig. 18). Er ist mit Fasern der allgemeinen Hautsensibilitat gemischt, 
die aus dem Ganglion Gasseri stammen. Er innerviert die hintersten Seiten 
organe der Supraorbitallinie. 

Der Truncusinfraorbitalis ist ein zusammengesetzter Nerv. 


er besteht aus dem Nervus mawxillaris V, der allgemein-sensible, und dem 


Nervus buccalis VII, der Seitennerven-Fasern fthrt. In jingern Larven- 


stadien sind beide Nerven noch selbstandig, spater bilden sie eine untrenn- 
bare Einheit. 

Diese Mischung von speziell- und allgemein-sensibeln Fasern hat grosse 
Verwirrung hervorgerufen. Bei der Metamorphose schwinden in vielen Fallen 
die Seitenorgane und mit ihnen die entsprechenden Nerven. Enthalt ein 
solcher nun aber ausser den speziellen noch allgemein-sensible Fasern, so 
bleiben diese naturlich erhalten und erwecken den Anschein, als ob nur die 


Seitenorgane, nicht aber ihre Nerven geschwunden waren. 
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Aus diesem Grund wird oft noch heute behauptet, der Ramus auricularis 


der Amnioten sei dem gleichbenannten Seitenorgannery der Amphibien homo- 


log, wovon natirlich keine Rede ist. 

Der Nervus buccalis des Truncus infraorbitalis innerviert die Infra- 
orbitallinie. 

Die Radix lineae lateralis ventralis und das Gang- 
lion lineae lateralis ventrale. (Abkirzung: Rd. |. 1. v. und 
Gl. 1. 1. v.) Die Rd. 1. 1. v. bleibt langere Zeit mit dem Stamm des eigent- 
lichen Fazialis verbunden. Sie bildet mit ihm den Truncus hyomandibularis. 
Dort, wo das Ganglion geniculi liegt, bildet sie ihr Gl. 1. 1. v. Aus diesem 
entsteht dann der Ramus mentalis. 

Der Ramus mentalis bleibt noch eine kurze Strecke mit dem 
Fazialisstamm verbunden, dann lost er sich von ihm und zerfallt bald darauf 
in den Ramus mentalis externus und internus. 

Der Ramus mentalis internus folgt dem Verlauf der Gular- 
linie, die er innerviert. Hat sich diese in Parallelreihen aufgelost, so spaltet 
sich auch der Nerv in eine entsprechende Anzahl von Asten (Fig. 18). 

Der Ramus mentalis externus folgt der Jugular-, Angular- 
und Orallinie. Er versorgt die beiden letztern und Teile der Jugularlinie. 

Die Rami postorbitales. Etwa von der Stelle, wo sich der 
Ramus mentalis in seine zwei Endaste gabelt, geht eine Anzahl feiner Nerven 
nach aussen. Bei den einen Gattungen entspringen sie vom ungeteilten Ramus 
mentalis, bei den andern von seinen Asten. Man darf wohl annehmen, dass 
die, die die Jugularlinie versorgen, zum Ramus mentalis externus, diejenigen, 
die die Postorbitallinie innervieren, zum ungeteilten Ramus mentalis gehoren. 

Die Radix und das Ganglion lineae lateralis Glosso- 
pharyngei, der Ramus supratemporalis Glossopha- 
ryngei. rst in neuerer Zeit ist bei Urodelen (108) und Anuren (71) nach- 
gewiesen worden, dass der Ramus supratemporalis mit Wurzel und Ganglion 
dem N. IX angehort. Auf jungen Stadien ist er noch nicht mit dem N. X 
verschmolzen. Der Ramus supratemporalis versorgt die vordern Seitenorgane 
der Occipitalgegend. 

Die Radix und das Ganglion lineae lateralis Vagi 
sind bis zum Zerfall in ihre Endaste mit dem Hauptstamm des Vagus ver- 
schmolzen. 

Der Ramus auricularis zieht zur Nackengegend und innerviert 
die mehr caudal gelegenen occipitalen Seitenorgane. Er bildet mit dem Ramus 
supratemporalis einen Plexus und ist mit allgemein-sensibeln Fasern gemischt. 

Die Rami laterales. Die Rami laterales superior und medius ent- 
springen getrennt aus dem Ganglion. Sie gelangen auf dem kurzesten Weg, 
ohne sich je mit Fasern anderer Qualitaten zu mischen, unter ihre Sinnes- 


linien, deren Verlauf sie folgen. Der Ramus lateralis inferior ist eine Strecke 
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iit dem Kamus intestinalis X verschmolzen, bis er sich frei macht und 


seiner Sinneslinie zieht. 


Das Seitenorgansystem der Urodelen weist eine erstaunliche, direkt ver- 


steinert anmutende Konstanz innerhalb der ganzen Ordnung auf. So sieht 
z. B. das System unserer Tritonen dem irgendeines Perennibranchiaten zum 


Verwechseln ahnlich. Nur uralte, morphologisch gefestigte Organsvsteme 


n sich so verhalten. 

Beim Studium der Nerven erkennt man also von neuem den hohen ver- 
gleichend-anatomischen Wert des Seitenorgansystems und die Aufstellung des 
Urodelen-Seitenorgansystems als Grundtypus wird dadurch nochmals gerecht- 


fertigt. 


DIk SEITENORGANNERVEN DER ANURENLARVEN. (Fig. 19.) 


Was von den Seitenorgannerven der erwachsenen aglossen Anuren be- 
kannt ist, wird im IT. Teil besprochen. 

Fur den Vergleich der Nerven der Anurenlarven mit denen der Urodelen 
halte ich mich an die berithmte Arbeit Stroncs (142) (Fig. 19). Die Ahn- 
lichkeit mit den Seitennerven der Urodelen ist gross und so kann ich mich 


kurz fassen. Ich erwahne nur die Unterschiede zwischen beiden Ordnungen. 


Wie schon bei den Urodelen erwahnt, verschmelzen bei den Anuren alle 
Ganglien der praeotischen Region zu einem Gangiion praeoticum, die der post- 
otischen zu einem Ganglion postoticum commune. Aber abgesehen von dem 
nahen Zusammenricken und schliesslichen Verschmelzen verhalten sich die 
Nervenwurzeln und Ganglien, auch die der Seitennerven, wie bei den 
Urodelen. 

Der Ramus buccalis verschmilzt nicht mit dem dem Ramus maxillaris 
der Urodelen homologen Nervenzweig, obgleich er genau den gleichen Ver- 
lauf wie dieser besitzt. 

Ich habe im Abschnitt uber die Sinneslinien der Anuren bewiesen, dass 
auch diesen, wie den Urodelen, ein Ramus mentalis internus und externus 
zukommt. Die abweichende Lage dieser Nerven lasst sich aus der Ver- 
schiebung, die die entsprechenden Sinneslinien erfahren haben, erklaren. 

Die Anurenlarven besitzen keine Rami postorbitales. Doch auch diejenigen 
ler Urodelen sind nur Astchen, einerseits des ungeteilten R. mentalis, ander- 
seits des R. mentalis externus, die dort zu den Seitenorganen ziehen, wo der 
Hauptnervenstamm eine tiefe Lage besitzt. Bei den Anuren liegen diese 
Nervenstamme nun oberflachlich und damit ist kein Grund zur Ausbildung der 
Rami postorbitales vorhanden. 

Ein Ramus auricularis X scheint den Anurenlarven zu fehlen. 
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Fig. 19. Rana. Projektion der Seitenorgannerven auf eine Frontalebene. Dorsalansicht. 


Nach Stronc (142). Nomenklatur nach Norris (108). Vereinfacht, es sind nur die 
Nerven, welche Fasern der Spezial-Hautkomponente fiihren, eingetragen. Die Gehirn- 


nerven sind mit romischen Zahlen bezeichnet. Auss. Nas., Inn. Nas. = Aussere, innere 
Nasenéfinung. Gl. Gass. = Ganglion Gasseri. RX. pal. = Ramus palatinus VII. Tr. hym. 


= Truncus hyomandibularis. Ubrige Abkurzungen Seite 334. 
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Die Nerven des Seitenorgansystems der Anurenlarven lassen sich also, 


wie es nicht anders zu erwarten war, in gleicher Weise wie ihre Sinneslinien 


auf das fir die Urodelen geltende Schema zurickfthren. 


D. DIE SEITENORGANNERVEN DER GYMNOPHIONEN. 


Unsere Kenntnis von den Seitenorgannerven der Gymnophionen ist sehr 


bescheiden und ich fiige die wenigen Angaben mehr der Vollstandigkeit 


halber bei. 
Wie bei den Urodelen sind die Wurzeln der Nn. V und VII getrennt 
und man kann deshalb aus jeder Abbildung des Gehirns mit Leichtigkeit 


erkennen, ob Seitenorgane vorhanden sind, indem man auf die zum Ganglion 


Gasseri ziehende Radix lineae lateralis dorsalis achtet. 
Bei einer Reihe von Gattungen ist diese in der Tat vorhanden (69, 144). 
Marcus (go) hat die Entwicklung der Radix lineae lateralis dorsalis ver- 


folet. Sie verlauft ganz wie bei den Urodelen. Leider ist tiber die Radix 


ventralis und den Ramus mentalis nichts bekannt. Und merkwiirdigerweise 


sind am Rumpf Rami laterales immer noch nicht sicher nachgewiesen. 


Teils. 


Zusammenfassung des 


Der I. Teil ist eine gedrangte Ubersicht tber das gesamte Seitenorgan- 


system der Amphibien. Er soll die Fragen, die im II. bis 1V. Teil besprochen 


werden, ins richtige Licht riicken. Dementsprechend ist die Ausfuhrlichkeit 


der Behandlung der verschiedenen Kapitel ungleichmassig. Was mir wichtig 
2 2 > 


schien, wurde eingehend besprochen, anderes nur kurz beruhrt. 


Es war die Hauptaufgabe dieses Teils, die grosse vergleichend-anato- 


mische Bedeutung des Seitenorgansystems hervorzuheben, die sich in der auf- 


fallenden Einheitlichkeit innerhalb des Amphibienstammes, in der weitgehen- 


den Vergleichbarkeit mit dem System der Fische und der mit den grund- 


legendsten Prozessen der Ontogenese des Kopfes eng verzahnten Entwicklung 


jussert. Die morphologische Katastrophe des plétzlichen Verschwindens eines 


solchen Grund-Organisationsmerkmales der Wirbeltiere beim Ubergang zum 


Landleben wird dadurch ins richtige Licht geruckt. 
Die Riickbildung der Nerven des Seitenorgansystems, die eigentlich in 


den III. Teil gehéren wiirde, habe ich schon hier behandelt. Es wird fest- 


gestellt, dass sie eine scharf abgegrenzte Untergruppe des Nervensystems 
ohne Ubergange zu andern Nervkomponenten darstellen. Sie bilden mit den 


Seitenorganen das System der Spezial-Hautsensibilitat. Dieses stellt eine un- 


trennbare Einheit dar. Das Sinnesorgan kann nicht ohne seine Faserkompo- 


nente und diese nicht ohne das Sinnesorgan existieren. Wenn also beim Uber- 


gang zum Landleben die Seitenorgane schwinden, so bilden sich notwendiger- 


weise auch ihre Nerven zurick, denn irgendeiner Neuanpassung oder Um- 
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bildung sind sie nicht fahig. Sie fehlen dementsprechend allen Landtieren 
vollstandig. 
Ks sind in diesem I. Teil noch einige Fragen behandelt worden, die einen 
besonderen Hinweis verdienen. 
Die Gesetzmissigkeiten in der Gruppenstellung der Amphibien-Seiten- 
organe sind in zusammenfassender Weise dargestellt worden. 
Ich habe Bau und Entwicklung des Seitenorgansystems zu einem 
strengen Beweis dafiir, dass die Amphibienlarven primare Wassertiere sind, 
verwendet. 


Und schliesslich habe ich einen Grundtypus der Anordnung der Sinnes- 


linien aufgestellt. Er findet sich bei den Urodelen verwirklicht und ist nur 
unwesentlich von dem fiir die Fische geltenden Schema verschieden. Auf 
ihn lassen sich die Schadelrinnen der Stegocephalen und die Sinneslinien 
der Anuren zwanglos zurickfiihren. Es ist dadurch Ordnung in ein bisher 
stark vernachlassigtes Gebiet gebracht worden. 

Diese Ableitung hat es auch ermoglicht, bei den Anurenlarven ein Homo- 
logon der Rami mentales internus und externus aufzufinden. 


Hi. TEIL. 


DIE SEITENORGANE DER AGLOSSEN ANUREN. 


Die erwachsenen aglossen Anuren besitzen, entsprechend ihrer Lebens- 
weise, wohlentwickelte Seitenorgane. 

Diese waren bis jetzt nur von Xenopus und Pseudohymenochirus be- 
kannt. Es ist mir gelungen, sie auch bei Pipa und Hymenochirus aufzutinden. 

Ich gliedere die Beschreibung in zwei Teile: 

1. Die topographische Verteilung der Seitenorgane. 

2. Der histologische Bau der Seitenorgane. 

Is wird immer zuerst Hymenochirus behandelt und mit dem Resultat 
das wenige, was von Pseudohymenochirus bekannt ist, verglichen. An- 
schliessend folgt die Besprechung von Pipa und Xenopus. 


Abschnitt. 


DIE TOPOGRAPHISCHE VERTEILUNG DER SEI- 
TENORGANE DER AGLOSSEN ANUREN. 


A. HYMENOCHIRUS. 


Nachdem ich bei Pipa Seitenorgane aufgefunden hatte, vermutete ich, 
dass sie auch bei Hymenochirus, dem einzigen Aglossen, wo sie nun noch 
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unbekannt waren, vorhanden seien. Im Frithjahr 1924 hatte ich dann das 
Gliick, wahrend eines Aufenthaltes in Wien dieses seltene Tier untersuchen 
zu konnen. 

Material: Hymenochirus Boettgeri Bigr. 9 Stuck. Lange 22—35 mm. 

Die Figuren der topographischen Verteilung (die Skizzen, die ihnen zu- 
grunde liegen, fertigte ich alle im Wiener naturhistorischen Museum an) 
stammen vom kleinsten Exemplar, 22 mm, bei dem sich infolge giinstiger 
Pigmentierung die Seitenorgane besonders deutlich abhoben. Ich habe aber 
festgestellt, dass sie sich auch bei den grossern Tieren genau gleich verhalten. 

Ich gehe bei der Beschreibung der Sinneslinien von Flymenochirus so 
vor, dass ich eine nach der andern mit dem Grundtypus, wie er in Fig. 10 
dargestellt ist, vergleiche und nur die Abweichungen von diesem Schema 
naher behandle. 

Die Supraorbitallinie (Fig. 20) zeigt in ihrem proximalen Ab- 
schnitt nichts Besonderes. Sie weicht aber dadurch von dem allgemeinen 


Schema ab, dass sie sich nicht bis zwischen die ton 


cs 
Nasenoftnungen erstreckt, sondern nach innen und 
hinten umbiegt, um dort auf der Hohe einer Linie, Juporb 
die den Vorderrand der Augen verbindet, zu enden. (e@- oe 
Ob dieser umgebogene Teil der Linie dem zwischen we . 


den Nasenoftnungen liegenden anderer Amphibien, 

Fig. 20. //ymenochirus. Dor- 
salansicht des Kopfes mit 
fahren hatte, homolog ist, oder ob er neu erworben Supraorbitallinie. 


der also bei den Aglossen eine Verschiebung hs 


wurde, wahrend der vorderste Teil der Linie schwand, wage ich nicht zu 
entscheiden. Fur letzteres spricht die Anwesenheit einiger vorgeschobener 
Organe, die den Rest einer solchen Zwischennasenlinie darstellen konnten, 
an der Umbiegungsstelle der Supraorbitallinie. 

Die Linie besteht in der Hauptsache aus einer einzigen Reihe von Grup- 
pen, die sich die Breitseiten zukehren. 

Die Infraorbitallinie (Fig. 21) zeigt nichts Besonderes. 

Proximal ist sie in zwei parallele Reihen mit senkrechter Stellung der 
Gruppen zueinander aufgespalten, distal besteht sie nur aus Einzelorganen. 

Die hyomandibularen Linien (Fig. 21—22) bestehen deut- 
lich aus einer einzigen Reihe quergestellter Gruppen. 

Postorbital- und Jugularlinie verhalten sich typisch. 

Eine Angularlinie ist schwach entwickelt. Sie wird durch eine einzige, 
zwischen Mundwinkel und Auge gelegene Gruppe angedeutet. 

An der Gularlinie fallt eine Unterbrechung des Gruppenzuges in seiner 
Mitte, die bei allen untersuchten Tieren vorhanden war, auf. 

Eine Orallinie habe ich nicht sicher feststellen kénnen. Sie muss ent- 
weder unter der Hautfalte, die den Unterkiefer von Hymenochirus (und 
Pseudohymenochirus) umsaumt, oder unmittelbar am Rand der Mundspalte 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE sg 
liegen. Diese beiden Gebiete sind pigmentlos und ein Erkennen der Organe 
deshalb fast ausgeschlossen. 

Die obereund mittlere Seitenlinie (Fig. 23 Fig. 33). Die 
kornig rauhe Haut von Hymenochirus bildet am Rumpf jederseits zwei Langs- 
wtlste. Im obern Langswulst liegen die 


Ang. Lostorb, 


obere und mittlere Seitenlinie, die dem Suporb: 

allgemeinen Schema entsprechen. Sie 

ziehen, dicht beisammenliegend, zur After- 

Offnung, die aut einem Vorsprung liegt, 

der einen Schwanzstummel vortauschen 

kénnte. Beide Linien setzen sich auf 

diesen Auswuchs fort, ja, ihre Organe 

stehen nirgends so dicht und zahlreich 

wie dort. Lrfore, 
Jede Linie besteht aus einem einzigen 

Fig. 21. Hymenochirus. Sinneslinien des 


Gruppenzug. Die Gruppen kehren sich in Bie 
PI Kopfes. Lateralansicht. 


der obern Linie die Schmalseiten, in der 
mittlern die Breitseiten zu und_ stehen 
senkrecht aufeinander, ganz wie es fur Gul. 
Anuren und Amblystomatinen Gesetz ist. 
Dieuntere Seitenlinie (Fig. 
22) liegt im untern Seitenwulst. In der 
Hohe des Vorderendes der Oberschenkel- 
ansatzstelle nahern sich die beiderseitigen 
Linien stark, treten darauf nochmals aus- 
einander und konvergieren dann endgultig 
zur Afteroffnung. 
Die Linie besteht aus einem einzigen 
Gruppenzug. Die Grosse ihrer Organe 
nimmt von vorn nach hinten eher zu. 
Die accessorische Seiten- 
linie (Fig. 23). Auf der Hohe der Vor- 
derbeine, medial von der obern Seiten- 
linie, findet sich jederseits ein weiterer 
Zug von Organen. Die Linie ist kurz, sie 
besteht aus vier bis funf Gruppen. Sie ist 


von allen benachbarten Organen scharf Fig. 22. Hymenochirus, Sinneslinien der 
; Ventralseite. Rechts ist durch Punk- 
ticrung die Lage des untern Seiten- 
obern Seitenlinie gestellt. wulstes angegeben. 


getrennt. Ihre Gruppen sind wie die der 


Es fragt sich, ob diese Linie bei andern Amphibien ein Homologon 
besitzt. Man kann sie vielleicht mit der Occipitalgruppe der Urodelen ver- 
gleichen, die z. B. bei Pleurodeles (Fig. 3) eine ganz ahnliche Fortsetzung 
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nach hinten aufweist. Damit ware dann der letzte Unterschied in der Aus- 
bildung der Sinneslinien bei Urodelen und Anuren, der darin besteht, dass 
letztern occipitale Seitenorgane fehlen sollen, beseitigt. 

Mag diese Homologie auch recht wahrscheinlich sein, so habe ich der 


Linie doch vorsichtshalber einen eigenen Namen gegeben. 


d/ymenochirus. Ansicht von lateral und dorsal. Durch Punktierung ist die Lage 
des obern Seitenwulstes angegeben. 

Die Sinneslinien von Hymenochirus lassen sich also bis in Einzelheiten 
auf den allgemeinen Grundtypus zuruckfuhren. 

Daneben zeigen sie charakteristische Anurenmerkmale, z. B. in den Ge- 
setzmassigkeiten der Gruppenstellung der Rumpfseitenlinien. 

Und schliesslich besitzen sie die Eigenttimlichkeiten der Sinneslinien der 
Aglossen (Umbiegung der Supraorbitallinie auf der Stirn, Linea accessoria). 

Infolgedessen liefert Hymenochirus den Grundtypus fir die Verteilung 
der Sinneslinien der Aglossen, der bei der Besprechung ihrer Seitenorgane 


zuerst behandelt werden muss. Mit ihm sind alle andern zu vergleichen. 


B. PSEUDOHYMENOCHIRUS. 


CHABANAUD hat 1020 in einer vorlaufigen Mitteilung und 1922 etwas 


eingehender (20) eine neue Gattung und Art der Aglossen, Pseudo- 
hymenochirus Merlini Chab. beschrieben. Es ist von diesem Tier nur ein 
einziges, aus West-Afrika stammendes Exemplar bekannt. 


Pseudohymenochirus besitzt Seitenorgane. Leider hat CHABANAUD abet 


ihre Verteilung nicht beschrieben. Immerhin ist den beigegebenen Figuren 
mancherlei zu entnehmen. Die Gruppen (die aus zwei Organen bestehen) 
werden auf ihnen als kleine Kreise dargestellt, die Gruppenstellung in bezug 


auf die Sinneslinien ist deshalb nicht zu erkennen. 
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Die Supraorbitallinie liegt wie bei Hymenochirus, doch fehlt ihr 
der distale, nach hinten umgebogene Teil. 

Die Infraorbitallinie fehlt. 

Die hyomandibularen Linien: Es sind zerstreut angeordnete 
Gruppen vorhanden, die einer Postorbitallinie entsprechen kénnten. Deutlich 
ist die Gularlinie, auf der einen Seite besitzt sie einen Unterbruch wie bei 
Hymenochirus. Die andern Linien des Systems fehlen. 

An Stelle der obern und mittlern Seitenlinie ist eine ein- 
zige Reihe eingetragen. CHABANAUD hat offenbar, da er die Gruppenstellung 
nicht beriicksichtigte, die beiden Linien nicht auseinandergehalten. 

Die untere Seitenlinie und die Linea accessoria verlaufen wie bei 
Hymenochirus. 

CHABANAUD hat zwar auf die Anwesenheit der Organe grosses Gewicht 
gelegt, ihrer Verteilung aber kein weiteres Interesse entgegengebracht. Man 
darf deshalb den aus seinen Figuren hervorgehenden negativen Abweichungen 
von den Verhaltnissen bei H/ymenochirus kein grosses Gewicht beilegen. Posi- 
tive Unterschiede existieren nicht, im Gegenteil erinnern gewisse Einzelheiten, 
z. B. im Gruppenbau und im Verlauf der Gularlinie, wberraschend an diesen. 

Es fragt sich, ob die generische Trennung von Hymenochirus und 
Pseudohymenochirus noch aufrecht erhalten werden kann, da der Mangel oder 
Besitz von Seitenorganen als Merkmal jetzt wegfallt. Die Gattungen unter- 
scheiden sich nur noch durch die starkere oder schwachere Ausbildung der 
Augenlider. 


C. Pira. 


Es ist merkwiirdig, dass bei der erwachsenen Pipa die Seitenorgane bis’ 


jetzt nicht erkannt worden sind, denn das Integument dieser Gattung ist im 
Zusammenhang mit der Frage nach der Entstehung der Rickenwaben oft 
untersucht worden. Nattrlich hat man die auffallende Linienanordnung der 
die Seitenorgane begleitenden Hautstachel langst bemerkt. Auch die Seiten- 
organe selbst wurden gesehen, aber man hielt sie fiir Drusen. 

So sind auf einer grossen Figur von KLiincKkowstrOmM (70) die Sinnes- 


linien ziemlich genau eingetragen. Sie werden als ,,Driisenknotchen”, die auf 
ihrer Oberseite ,.1—4 ovale Giftdriisenéffnungen” tragen, beschrieben. 

PHISALIX (116) spricht ebenfalls von ,,lignes glandulaires”. 

MLLER (08) beschreibt die ,,Driisenreihen”, ferner die grossen Mittel- 
tuberkel der Gruppen in der Augengegend, die Gruppen des Oberkiefers und 
in mehreren Reihen angeordnete Tuberkel des Unterkiefers. 

MALBrRANC (89) untersuchte Pipa-Larven von 2,5 cm Lange mit schon 
sichtbaren Hinterbeinen und entdeckte bei ihnen Seitenorgane. Er beschreibt 
ihre Verteilung kurz und ohne Beigabe von Figuren. 
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Die Gehirnnerven von Pipa sind mehrtach untersucht worden (3, 37, 53), 
doch einzig den Angaben Fiscners (37) ist Brauchbares uber die Seiten- 
nerven zu entnehmen. Er beschreibt den Ramus mentalis externus und in- 
ternus des Unterkiefers und ferner einen Nervus lateralis. Schon damals, 
im Jahr 1843, 20 Jahre vor der Entdeckung der Amphibien-Seitenorgane, 
machte dieser ausgezeichnete Forscher auf das Einzigartige dieses Vorkom- 
mens bei einem erwachsenen Anuren aufmerksam. 

Seine Angaben sind spater mehrfach bestatigt worden (15, 89, 140), 


scheinen dann aber in Vergessenheit geraten zu sein. 


Die Angaben Fiscuers (37) uber die Seitennerven von Pipa und die 
latsache, dass die verwandte Gattung Xenopus zeitlebens Seitenorgane be- 
sitzt, brachten mich auf den Gedanken, bei Pipa nach solchen zu suchen. Ich 
fand sie denn auch auf den ersten Blick an einem Schaupraparat der zoolo- 
gischen Sammlung der Universitat Zurich. 

Material: Alle untersuchten Tiere gehorten der gemeinsten Art, Pipa 
americana Laur., an. Es stand mir eine erwachsene Pipa (Fig. 24) mit fertig 
entwickelten Jungen in den Riickenwaben zur Verfigung. Der Erhaltungs- 
zustand war leider recht mangelhaft. 

In Wien konnte ich eine grosse Zahl erwachsener Pipa-Kroten und 
junge, aber schon freilebende Tiere untersuchen (Fig. 27—28). Einige der 
letztern wurden mir geschenkt. Ich konnte sie zu Hause mit bessern Hilfs- 


mitteln untersuchen (Fig. 25—260). 


Bau einer Seitenorgangruppe des erwachsenen 
Tieres (Fig. 24). Die ganze Epidermis von Pipa ist dicht mit Warzchen 
und Stacheln besetzt, die an manchen Stellen ganz fein, an andern wieder 
von bedeutender Grésse sind. Von diesen unterscheiden sich die zu den 
Seitenorganen gehérigen Stacheln durch eine absolut und im Verhaltnis zur 
Basis viel grossere Lange. Sie sind spitz kegelformig und stecken fast immer 
schief in der Epidermis. Die Stacheln einer Gruppe stehen immer in einer 


Reihe, wobei der Mittelstachel der grésste ist und die seitlichen allmahlich 


kleiner werden. Zwischen je zwei Stacheln liegt ein Sinnesorgan, das bei 


ausserlicher Betrachtung als ovaler, weisser Fleck e1scheint, dessen langere 
Achse quer zur Verbindungslinie der Stacheln steht. 

Die einzelnen Gruppen bestehen meist aus einer geraden Zahl von Seiten- 
organen und einer ungeraden, um eins héhern von Stacheln, im einfachsten 
Fall (Fig. 24) also aus zwei Seitenorganen und drei Stacheln. 

Der Mittelstachel teilt die Gruppe in zwei symmetrische Halften. Er ist 
in der Regel etwa 1 mm lang, die seitlichen sind entsprechend kleiner. Die 
lineare Ausdehnung der Gruppe betragt 2--5 mm. Die Zahl der Sinnesorgane 


schwankt von 2 bis etwa 6. 
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Eine besondere Entwicklung erfahren die Gruppen in der Umgebung 
des Auges, besonders an dessen Hinterrand. Der Mittelstachel kann dort 
mehrere Millimeter lang werden. An seiner Basis angeschmiegt sitzen dann, 


kaum mehr zu erkennen, die Sinnesorgane. Das ganze Gebilde erinnert an 
eine Tastborste und auch die histologische Untersuchung scheint Anhalts- 
punkte fiir eine solche Deutung zu geben. 


Fig. 24. Pipa. Seitenorgangruppe stark vergrdssert. Man sieht die von einem hellen Hof 
umgebenen Poren, die zu den Seitenorganen fithren, die grossen Dornen zwischen 
diesen und an beidcen Enden der Gruppe und die kleinen Hockerchen der gewohnlichen 
Epidermis. (I. E. Meyer gez.) 


Ich beschreibe die topographische Anordnung der Sinneslinien von Pipa 


an Hand von Figuren, die von jungen Tieren stammen (Fig. 25—28). Ich 
habe mich aber tberzeugt, dass sich die Erwachsenen, was Lage und Anzahl 
der Gruppen anbetrifft, gleich verhalten. 

Die Supraorbitallinie (Fig. 25) gieicht der von Hymenochirus, 
ist aber in mehrere Parallelziige aufgespalten. Besonders ihr distales Ende 
verbreitert sich garbenformig. 

Bei Hymenochirus umzieht die Supraorbitallinie den obern Augenrand, 
ohne ihn zu beriihren, bei Pipa liegt sie ihm innig an. Wo ihr postorbitaler 
Abschnitt das Auge erreicht, stehen die schon erwahnten, enormen Mittel- 
stachel. Rosiralwarts nehmen diese nach und nach an Grosse ab und erreichen 
am vordern Augenrand wieder normale Dimensionen. 

Die Infraorbitallinie (Fig. 25—27) legt sich dem Auge 
von unten an, wie es die Supraorbitallinie von oben tut. So entsteht ein das 
ganze Auge umziehender Ring von Seitenorganen. Auf der Unterseite der 
Schnauze besteht die Linie auch beim Erwachsenen noch aus [inzelorganen. 

Die hyomandibularen Linien (Fig. 25—28). Die Gegend des 
Kopfes von Pipa, in der die Postorbital-, Jugular- und Angularlinie liegen 
miussen, zeigt eigenttimliche Verhaltnisse. Da der riesige Mund weit nach 
hinten geschlitzt, der Kopf aber stark verktirzt ist, so wird der Zwischen- 
raum zwischen Mundwinkel und Vorderbein auffallend kurz. An jenem liegt 
ausserdem noch ein gezackter Hautlappen, der eine weitere Storung der Linien 
bewirken muss. Diese lassen sich deshalb nicht mit voller Sicherheit von- 
einander abgrenzen. 

Vom Hinterrand des Auges zieht eine deutliche, schon geschwungene 
Linie nach hinten und unten und endet etwas vor dem Ansatz des Vorder- 
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beines. Dorsal von ihr liegen nie Seitenorgane, aber zwischen ihr, Mund- 
winkel und Vorderbein wimmelt es von Gruppen, die, soweit sich eine Gesetz- 
massigkeit erkennen lasst, senkrecht auf der oben beschriebenen stehen. Be- 
sonders der gezackte Hautlappen ist auf seiner Oberseite (auf der Unter- 
seite scheint er organlos zu sein) dicht mit Seitenorganen bedeckt. 

Die dorsale Begrenzung dieses Systems und ein Teil der auf ihr senk- 
recht stehenden Gruppen bilden die Postorbitallinie. . 
Ein kurzer Gruppenzug verbindet diese mit dem gezahnten Hautlappen 


und dem Mundwinkel. Es muss die Jugularlinie sein. 


JSuporb 


Lnforb 


Lostorb 
Nuch 


Fig. 25. Pipa juv. Sinneslinien des Kopfes. Dorsalansicht. 
j J 


Die ubrigen Gruppen bilden eine Verbindung zwischen Mundwinkel und 
Infraorbitallinie und entsprechen darin einer Linea angularis. Zu ihr gehoren 
auch die Organe des gezahnten Hautlappens. 

Der Unterkiefer zeigt klarere Verhaltnisse. Mindestens vier parallele 
Gruppenzuge streben hier der Mediane zu. Der am weitesten rostral gelegene 
bildet die Orallinie, die folgenden die Gularlinie und der letzte stellt wohl 
eine Kehl-Querkommissur, wie sie manche Urodelen (Fig. 5) besitzen, dar. 

Die Abweichungen und Besonderheiten des hyomandibularen Systems 
von Pipa sind hauptsachlich durch die grosse Anzahl von Gruppen und die 
dadurch bedingte Verbreiterung aller Linien verursacht. Abgesehen davon 
verhalt es sich ganz urodelenartig urspringlich, z. B. durch das Vorhanden- 
sein einer deutlichen Oral- und Gularlinie. 

Die Nuchallinie (Fig. 25; Fig. 27) entspringt nahe dem Hinter- 
rand des Auges, vom Ursprung der Supraorbitallinie durch einen kurzen, 
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aber deutlichen Zwischenraum getrennt. Sie endet im Niveau der Linea 
accessoria. Ihre Lage variiert auffallend. Bald zieht sie mehr lateralwarts, 
so dass sie mit dem Anfang der obern Seitenlinie zusammenstésst, bald mehr 
medialwarts, so dass sie sich in die Linea accessoria fortzusetzen scheint. 

Kein anderes Amphibium besitzt eine solche Linie. Ihrer Lage nach 
konnte sie noch am ehesten der Occipitallinie der Urodelen entsprechen. Aber 
ihre mangeihafte Lokalisation zeigt, dass sie in ihrer jetzigen starken Aus- 
bildung eine Neuerwerbung ist, im Zusammenhang mit der unerhort starken 
Ausbildung der Seitenorgane von Pipa wberhaupt. 


Fig. 26. Pipa juy. Sinneslinien des Kopfes. Ventralansicht. 


Die Linea accessoria (Fig. 25; Fig. 27) verhalt sich nach Lage 
und Gruppenstellung wie bei Hymenochirus. Sie erstreckt sich aber caudal- 


warts bis in die Nahe der Afteroffnung. Interessant ist, dass sie sich auch 
beim trachtigen Weibchen erhalt, wo sie auf den schmalen, die Waben tren- 
nenden Hautbrucken deutlich erkennbar bleibt. 

Die obere Seitenlinie (Fig. 27) ist die auffalligste Sinneslinie 
von Pipa, da ihre langsgestellten, grossen Gruppen einen ununterbrochenen 
Zug von Organen bilden, der sich bis zum After erstreckt. Sie begrenzt 
seitlich den wabentragenden Hautbezirk, der, wenn die Waben mit Jungen 
besetzt sind, nach beiden Seiten tiber die Seitenlinie quillt, so dass diese 
von der Oberflache verschwindet und in eine Art Kanal versenkt wird. 

Die mittlere Seitenlinie (Fig. 27—28) seigt eine unerhort 
starke Ausbildung, wie sie unter allen seitenorgantragenden Tieren einzig 
dasteht. Nur dort, wo sie tiber den Ansatz von Arm und Bein wegzieht, 
besteht sie aus Platzmangel noch mehr oder weniger aus einer einzigen Reihe 
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quergestellter Organe wie bei Wymenochirus. Sonst wird ihr Gebiet nur durch 
die obere und untere Seitenlinie begrenzt. Dazwischen fullt sie den ganzen 
Raum mit einer Unzahl von 
Nuch. Ace. Gruppen, die bestenfalls noch 
ihre ursprungliche Querstel- 

lung beibehalten haben. 

Die Organe treten sogar 
auf Arm und Bein uber, wo 
sie bis zu Ellbogen und Knie- 
gelenk gelangen. Auf der 
Unterseite des Oberschenkels 
zieht eine machtig entwickelte 
Linie zur Afteroffnung. Ein 
Neuerwerb von Pipa, ist sie 

ig. 27. Pipa juy. Ansicht von lateral und dorsal. dennoch starker als alle an- 
Die schwarzen Striche sind Seitenorgangruppen. : . 
dern ausgebildet. 
Die untere Seitenlinie (Fig. 28). Auf der Ventralseite liegt 
eine Linie, die, was Gruppenstellung und Verlauf anbetrifft, der untern Seiten- 
linie von Hymenochirus entspricht. Nur ist sie auf- 
fallig arm an Organen und es fragt sich, ob ihr nicht 
die etwas weiter lateral gelegenen Gruppen ebenfalls 
angehoren. 

Ein Gebiet, wo jede Deutung der Linien versagt, 
ist die Ventralseite in der Gegend der Vorderbeine. 
Dort liegen verschiedene Querkommissuren und 
sonderbar in Schlingen und Windungen gepresste 


Gruppenzuge. 


Das Hauptmerkmal des Seitenorgansystems von 

Pipa ist seine unerhort starke Ausbildung. Alle Linien 

spalten sich in Parallelzuge auf oder verbreitern sich 

auf andere Weise. Ausserdem entstehen ganz neve 

Gruppenztige, wie die Nuchallinie und die Doppel- 

26. Pipa juy. Ventral- reihe des Oberschenkels. So entstehen oft recht 
Die schwarzen 

sind Seitenorgan- SChwer zu deutende Verhaltnisse, die aber dennoch 


gruppen. die weitgehende Vergleichbarkeit der Anordnung der 


Sinneslinien mit denen von Hymenochirus und ihr urspriingliches Verhalten 


uberhaupt nicht zu verwischen vermogen. 
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D. XENOPUS. 


Von den Seitenorganen der Nenopus-Larve ist nichts bekannt. Nur in 
einer Figur von Biers (4) sind sie schwach angedeutet. Ich habe an zahl- 
reichen Larven ohne Erfolg versucht, die Lage der Seitenorgane festzustellen, 
denn die Beschaffenheit der Epidermis ist derart, dass sie sich nicht abheben. 


<= 

oC” 
Lent. 


Fig. 30, Xenopus. Die 
das Auge umkranzenden 

Fig. 29. Xenopus. Sinneslinien des Kopfes. Seitenorgangruppen (als 

Lateralansicht. Die schwarzen Striche sind schwarze Striche ange- 

Seitenorgangruppen, geben). 

Die von MAvuRER (92) entdeckten Seitenorgane des erwachsenen Tieres 
sind schon oft (z. B. 52, 92, 104), aber mit wenig Verstandnis fiir die hier 
interessierenden Fragen, abgebildet worden. 

Ich bentitzte deshalb gerne die Gelegenheit, in Wien eine grossere Zahl 
von Xenopus Wagl. verschiedener Arten untersuchen zu konnen. 

Xenopus ist die Einzel- 

Bei 5 is lie _ Infor. 

gruppe auf Kosten der Gruppen- al 


zahl enorm’ vergrossert. Deshalb LSA 


gelingt es dort, wo mehrere Linien \ Ne 
bul. 
/ 
a( 
mehr, diese voneinander zu unter- 
ott 


scheiden oder die Zugehorigkeit der Ysl \\ 


Gruppen zu bestimmen. 


einander genahert sind, oft nicht 
2 


Die Gruppen heben sich als 
langliche, weisse Streifen von der 
‘ \ 
Fig. 31. Xenopus. Sinneslinien des Kopfes. 
ab. (In der Literatur werden sie Ventralansicht. Die schwarzen Striche sind 
meist hochst ungltcklich ,,Schleim- Seitenorgangruppen. 
kanale” genannt.) Mit der Lupe kann man in den Streifen die Vertiefungen, 
die zu den Seitenorganen futhren, erkennen. Man findet selten weniger als 


vier, meist etwa sechs Organe pro Gruppe. 
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Die Supraorbitallinie (Fig. 20—30; Fig. 32) zeigt ein stark 
abgeleitetes Verhalten. Nur die das Auge umziehenden (Fig. 36) und einige 
wenige, auf der Stirn zu beiden Seiten des Parietalflecks gelegene Organe 

(Fig. 32) haben sich erhalten. 
Doch ist dieser Zustand bei Pipa 
schon deutlich vorgebildet. 

DieInfraorbitallinie 
(Fig. 29; Fig. 31) versieht die 
Oberlippe in gewohnter Weise mit 
Organen. 

Die hyomandibularen 
Linien (Fig. 29; Fig. 31) lassen 
sich aus den angefuhrten Grunden 
an den Kopfseiten hinter Auge 
und Mundwinkel nicht voneinander 
unterscheiden. Hingegen ist auf 
dem Unterkiefer in  gewohnter 
Weise eine Oral- und Gularlinie 
vorhanden. 

Die accessorische 
tenlinie (Fig. 29; Fig. 32) 
ist starker als bei Hymenochirus 
und schwacher als bei Pipa ent- 
wickelt. Sie entsteht vorn aus 
zerstreuten Gruppen von Seiten- 
organen, die offenbar einer Occi- 

pus. Dorsalansicht. Supraorbital- 


Sinneslinien des Rumpfes. Die schwar- 
zen Striche sind Seitenorgangruppen. wird die Auffassung der acces- 


pitallinie entsprechen. Dadurch 


sorischen Linie als eine caudalwarts verlangerte Occipitallinie recht wahr- 
scheinlich. 

Die drei Rumpfseitenlinien (Fig. 31—32) zeigen wber- 
raschend schon die fiir Anuren geltenden Gesetzmassigkeiten der Gruppen- 
stellung. Durch ihre Einreihigkeit nahern sie sich den Linien von Hymeno- 


CHITUS 


Infolge der Grosse der Einzelgruppe und der geringen Gruppenzahl sind 


manche Sinneslinien von Newopus kaum mehr zu erkennen. Aber dadurch, 


dass sich bei Hymenochirus und Fipa in manchem Vorstufen der extremen 


Zustande von Nenopus finden (z. B. Supraorbitallinie von Pipa), ist eine 


Zuruckfuhrung auf den Grundtypus dennoch moglich. 
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2 Adschnitt. 


DER HISTOLOGISCHE BAU DER SEITENORGANE 
DER AGLOSSEN ANUREN. 


A. HYMENOCHIRUS. 


Material: Hymenochirus Boettgeri Blgr. 31 mm. Hautstiickchen mit drei 
Seitenorgangruppen der Gularlinie. 

Der ganze Korper von Hymenochirus ist von kleinen, auf ihrem Gipfel 

pigmentarmen Hockerchen rauh. Diese werden an folgenden Ko6rperstellen 

grosser: a) auf den Hinterbeinen; b) im Gebiet der 

Rumpftseitenlinie (lig. 22—23; Fig. 33). Sie bilden 

hier eine Art von Wulst fur die obere und mittlere 

Oberer Seitenlinie einerseits, die untere Seitenlinie ander- 

seits. Doch erstrecken sich diese Wulste nicht uber 

die ganze Lange der betreffenden Linien. Besonders 

im untern Seitenwulst ist eine Gesetzmassigkeit in 

der Anordnung der Tuberkel angedeutet, indem 


Linlerer diese in zwei Reihen stehen, zwischen denen die 
Sellen. Reihe der Seitenorgane liegt, die nur mit ganz 


Bauchhaul kieinen Hockerchen untermengt ist. 

Die Farbung des Korpers ist duster grau- 
Fig. 33. Hymenochirus. 
Hautrelief zwischen den 
Vorder- und Hinterbeinen, mattweisse, ovale Felder ab. Die einzelnen Organe 
Die grossen und kleinen 
Kreise sind Hautwarzen, 
die in Gruppen angeord- normal pigmentierter Epidermis getrennt. Sie sind 
neten Ovale Seitenorgane. 


braun. Von ihr heben sich die Seitenorgane als 
einer Gruppe sind durch ganz schmale Streifen 


ausserst klein, mit unbewaffnetem Auge kaum zu 
erkennen. thr Langsdurchmesser betragt etwa '/,, mm, der Querdurch- 
messer '/,, mm. 
Langsschnitt einer Gruppe, Querschnitt des Seiten- 

organs (Fig. 34). 

Auf dem Langsschnitt ist jede Gruppe in einem tiefen Tal gelegen, da 
sich die Epidermis rechts und links hoch emporwulstet. Der Durchmesser 
dieser Taler entspricht dem kleinern Durchmesser des dusserlich sichtbaren, 
weissen Ovals. 

Die die Organe flankierenden Walle zeigen die Pigmentierung der nor- 
malen Haut. Sie besitzen eine oft ausserst schlanke Coriumpapille und an 
ihrer Spitze ein Héckerchen, gebildet durch eine Verdickung der Hautungs- 
schicht, wie man sie bei andern Anuren, z. B. Bombinator, oft findet. 
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Die Walle, die beiderseits von Organen begrenzt sind, besitzen steile, 


fast senkrechte Wande, diejenigen, die nur auf einer Seite ein Organ be- 


riihren, sind hier senkrecht oder iitberhangend, wahrend die andere Seite sanft 
zum Niveau der Epidermis abfallt. 

Auch der beschriebene Talboden liegt im Niveau der Epidermis. Er tragt 
in seiner Mitte einen Porus, der schon bei Obertlachenbetrachtung des Organs 

mit etwa 50facher Ver- 
Hock. Mittw Gr. grosserung erkennbar ist 
und durch den man zum 

Seitenorgan gelangt. 
Dieses zeigt einen Bau, 
wie er sich ahnlich bei Tri- 
tonen zur Zeit des Land- 
aufenthaltes findet. Es be- 
sitzt eine tiefe Lage von 
Kernen der Stutz- und eine 
hohe von Kernen der Sin- 
neszellen. Die Gipfel der 
Stutzzellen ragen  allseitig 
hoher empor als die der 
Sinneszellen und dadurch 
kommen letztere mit ihren 
Sinreshaaren (die in mei- 
nen Praparaten nicht er- 
A halten sind) in den Grund 

Lig. Sta einer Grube zu liegen. 
Langsschnitt einer Seiten- Uber dieser liegt eine 
weitere, deren Wande durch 
iiber dem Organ irisblendenartig zusammenschliessende Zellen der gewohn- 
lichen Epidermis gebildet werden und deren Offnung nach aussen der schon 
beschriebene Porus im Grunde des Tales ist. 

Langsschnitt eines Seitenorgans, Querschnitt der 

Gruppe (Fig. 35). 

Auf dem Langsschnitt sucht man vergeblich nach den in den Quer- 
schnitten vorhandenen Wallen und Talern. Die tiber dem Seitenorgan liegende 
Epidermis bildet beiderseits des Porus nur einen leicht gehobenen Wulst 
und senkt sich dann sanft trichterformig gegen jene hin. 

Der von den gewohnlichen Epidermiszellen gebildete Porus und die durch 
die Stitzzellen begrenzte Grube auf dem Gipfel des Seitenorgans verhalten 
sich genau wie auf dem Querschnitt. Das Sinnesorgan, das im Querschnitt 


kreisrund war, ist hier lang oval, zeigt aber sonst die gleichen Verhaltnisse. 
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Ein ganz anderes Bild ergibt sich, wenn man den Querschnitt einer 
Gruppe zwischen zwei Organen oder unmittelbar ausserhalb des letzten 
Organs betrachtet. Dann erhebt sich eine halbkreisférmige Falte steil aus 


Sink 

Fig. 35. Hymenochirus. Langsschnitt eines Seitenorgans, Querschnitt der Gruppe. Farb. : 
Eisenhamatox.-Lichtgriin. Vergr. ca. 300 mal. 

dem Niveau der Epidermis. Ihre Lange entspricht dem Langsdurchmesser 

der Sinnesorgane. Es ist der Langsschnitt der oben auf dem Querschnitt 

beschriebenen Walle. 


Beschreibung der Gesamtform einer Gruppe (Fig. 36). 

Durch Kombination der Bilder von Langs-, Quer- und Tangential- 
schnitten mit der Oberflachenansicht bildete ich mir eine Vorstellung vom 
Gesamtbau einer Gruppe. Ich stellte ein Modell her, das in Fig. 36 ab- 
gebildet ist. 

Jede Gruppe besteht aus einer Reihe von Sinnesorganen, die so an- 
geordnet sind, dass ihre Langsachsen senkrecht zur Langsachse der ganzen 
Gruppe stehen. 

Jedes Organ Offnet sich durch einen kreisrunden Porus nach aussen, der, 
weder versenkt noch erhoht, im Niveau der Epidermis liegt. Er fithrt in 
einen durch die Epidermiszellen gebildeten Kanal und dieser in eine von 
den Stiitzzellen umgebene Grube, in deren Grund die Spitzen der Sinnes- 
zellen liegen. Insoweit entspricht die Gruppe genau derjenigen der Urodelen, 
z. B. Triton. 

Dazu kommt noch als weitere Komplikation eine Reihe von Hautfalten. 
die zwischen je zwei Organen und seitlich von den letzten jeder Gruppe 
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tehen. Ihre Langsachse ist parallel der Langsachse der Sinnesorgane. Da- 


durch entstehen ebensoviele Taler, wie Sinnesorgane vorhanden sind. 


4 chirus. Seitenorgangruppe stark vergréssert. In der Tiefe der beiden 
man den Porus, durch den man zu den Seitenorganen gelangt. In Wirk- 
lie Haut mit kleinen Stacheln (Fig. 33) bedeckt, sie sind hier weggelassen 

worden, (1. E. MEYER gez.) 


B. PSEUDOHYMENOCHIRUS. 


CHABANAUD (20) beschreibt die Seitenorgangruppen von Pseudohymeno- 
chirus folgendermassen: ,,Die Gruppen sind elliptisch und oben abgeplattet. 
Sie gleichen Hautwarzen. Eine jede tragt zwei Poren und ein jeder Porus 
liegt im Zentrum einer geradlinigen Furche, die die Gruppe vollstandig durch- 
setzt und senkrecht zu ihrer Langsachse steht.” 

Also genau die Verhiltnisse von Hymenochirus. Nur sind, nach den 
Figuren zu schliessen, die Organe und Gruppen bei Pseudohymenochirus 


bedeutend grosser als bei Hymenochirus, wo sie uberhaupt erst durch sorg- 


faltige, speziell auf diesen Punkt gerichtete Untersuchung festzustellen sind. 


PIPA. 


Material: Pipa americana Laur. Erwachsenes Tier mit fertig entwickelten 
Jungen in den Riickenwaben (Fig. 39—40). Leider fast trocken und kaum 


schneidbar. Drei junge Tiere, 16 mm (Fig. 37-38). Besser schneidbar, aber 


schlecht fixiert. 


Der dussere Bau der Seitenorgangruppen des erwachsenen Tieres (Fig. 
24) ist, da makroskopisch feststellbar, schon im vorhergehenden Abschnitt 
beschrieben worden. 

Fig. 37 zeigt eine Gruppe eines jungen, 16 mm langen Tieres. Auf der 
dunkel pigmentierten Epidermis sind die Hoéckerchen, durch die die Haut 
spater ihre rauhe Beschaffenheit erhalt, eben erst angedeutet. Dagegen ist 
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der Mittelstachel zwischen den beiden Seitenorganen schon stark entwickelt 
und zeigt dadurch, dass er eine Bildung eigener Art ist. An den beiden Enden 
der Gruppen fehlen die Stacheln noch, so dass sich die Zahl der Organe 
weiter vermehren kann. Die Seitenorgane, die sich als matte, pigmentlose 
Flecken abheben, stehen schon jetzt mit ihrem grossen Durchmesser quer zur 
Langsachse der Gruppe. 


Langsschnitt einer Gruppe, Querschnitt der Seiten- 
organe. Pipa 16 mm. (Fig. 38.) 


Der abgebildete Schnitt (Fig. 38) stammt von einer Gruppe, wie sie in 
Fig. 37 dargestellt ist. Die Ahnlichkeit mit dem Langsschnitt der Gruppe 
von /Hymenochirus (Fig. 34) fallt sogleich 
auf, besonders, wenn man bedenkt, dass sich Lenlralhicher: 
auf spatern Stadien auch seitlich von den 
Sinnesorganen dem Zentralhocker  gleiche 
Dornen finden. 

Wie bei Hymenochirus liegt der zu den 
Organen fuhrende Porus im Niveau der Epi- 
dermis. Auf ihn folgt ein ganz kurzer, durch Haul- 


Epidermiszellen gebildeter Kanal. Ob auch 


die Stutzzellen in gleicher Weise eine Grube 


fur die Sinneszellen bilden, lasst sich infolge Stnnesorgan. 
des schlechten Fixierungszustandes nicht Fig. 37. Pipa, junges Tier 
entscheiden. 16 mm. Ansicht der Haut 


mit einer Seitenorgan- 
gruppe bei schwacher Ver- 
Hymenochirus follikelartig ins Corium ver- grosserung. 


Die Organe von Pipa sind wie die von 


senkt, was wieder auffallig an die Tieflagerung der Seitenorgane von 
Triton wahrend des Landlebens erinnert. An ihrer Basis fehlt das Pigment 
oder ist weniger haufig als in der Umgebung. Unmittelbar der Basalmembran 
angeschmiegt findet sich fast immer eine Art Blutsinus, gebildet durch weit- 
lumige Gefasse. Hier ziehen auch die Nerven zu den Seitenorganen, deren 
naheres Verhalten sich aber an meinen Praparaten nicht feststellen lasst. 
Zwischen den Organen liegen Hautdornen, die im allgemeinen an die 
Falten von Hymenochirus erinnern, aber bedeutend komplizierter gebaut sind. 
Is ist eine starke Coriumpapille vorhanden, in deren Spitze ein Haufen 
schalenformig angeordneter Kerne liegt, wie sie in gleicher Weise bei den 
Tastflecken der Anuren vorkommen. An der Spitze des Hoéckers liegt eine 
Verdickung der Hautungsschicht, die aber hier nach innen, nicht nach aussen, 
wie bei Hymenoclurus, gerichtet ist. Die Dornen erheben sich nicht ohne 
weiteres aus der Epidermis, sondern sind dieser in eigentiimlicher Weise ein- 
gegliedert. Rings um ihre Basis lauft eine Epidermisrinne. Sie stehen immer 
schief, wie das auch bei den Organen des erwachsenen Tieres der Fall ist. 
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Auf der Seite, nach der sie geneigt sind, schneidet die Falte besonders tief 
ein. Diese Bildung muss eine erhohte Beweglichkeit der Dornen zur Folge 
haben. 

Aus der Tatsache, dass die Seitenorganstacheln leicht beweglich sind, 


dass sie sich an exponierten Stellen, wie um das Auge, besonders stark ent- 


Tastz Si tach, Hock. 


Furch MtK 


Sit K Sink. Pap Stiz Big 


Fig. 38. Pipa, junges Tier 16 mm. Langsschnitt einer Seitenorgangruppe. Farb.: Eisen- 
hamatox.-Eosin. Vergr. 400 mal. 


wickelt zeigen, dass sie Zellen, die kaum anders denn als Tastzellen zu deuten 
sind, enthalten und dass (i8) bei Nenopus an derselben Stelle ahnliche Ge- 


bilde, die sicher Sinnesorgane sind, vorkommen, wird es wahrscheinlich, dass 


auch die Stacheln von Pipa Sinnesorgane, eine Art Tastborsten, darstellen. 


Langsschnitt eines Seitenorgans, Querschnitt der 


Gruppe. Pipa erwachsen. (Fig. 39.) 


In den Grundziigen seines Baus zeigt das Organ von Fig. 39 nichts 


Neues, z. B. hat es sich nicht tiefer als die Organe des jungen Tiers ins 


Corium versenkt. Bemerkenswert ist aber seine gewaltige Ausdehnung, ver- 


glichen mit den jungen Organen von Fig. 38, die in gleicher Vergr6sserung 


gezeichnet sind. 
Seine Basis, zu der ein kraftiger Nerv tritt, hat sich flachenhaft aus- 


gebreitet. Sie ist eben oder sogar leicht konkavy. Uber der Schicht der Stiitz- 


zelienkerne liegen die Kerne der Sinneszellen in einer Anzahl, die fiir Amphi- 
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bien einzig dasteht. Das Organ 6ffnet sich durch einen grossen Porus nach 
aussen. 


Also nicht nur durch die grosse Zahl von Gruppen, die Auflésung ge- 


wohnlicher Linien zu breiten Ziigen und die Entstehung ganz neuer (z. B. 


Nuchallinie), sondern auch 

durch die besondere Entwick- Por: MEE 
lung des Einzelorgans offen- ; 
bart sich bei Pipa die einzig- 

artig starke Entwicklung des 

Seitenorgansystems. 


Langsschnitt eines 
jungen Seitenor- 
gans. Pipa 12 mm aus 
Wabe. (Fig. 40.) 


Dieses Organ eines Tiers, 
das seine Wabe noch_ nicht 
verlassen hat, ist viel kleiner 
als diejenigen der nur wenig ‘ 
grossern, aber freilebenden Sin. 

Fig. 39. Pipa, erwachsen. Langsschnitt eines Seiten- 
organs, Querschnitt der Gruppe. Farb.: Hamalaun. 


Fig. 39. Vergr. 400 mal. 


Pipa von Fig. 38 oder gar als 


das erwachsene Organ von 


Fig. 38—40 demonstrieren die fortschreitende Zunahme der Organe an 
Grosse und Anzahl der Sinneszellen. 

3eim erwachsenen Tier ist eine Vermehrung der Seitenorgane unmodglich, 
da auch seitlich von den beiden aussersten Organen jeder Gruppe ein Stachel 
steht, der ihnen jede Ausdehnung wehrt. Beim jungen Tier (Fig. 37—38; 
Fig. 40) besteht dieses Hindernis noch nicht und dort kann man alle Stadien 
von zwei- bis zu sechszahligen Organen finden. 


Is scheint mir, dass sich die Stacheln, die bei Pipa zwischen den Seiten- 
organen stehen, mit den Falten, die bei Hymienochirus am gleichen Ort liegen, 
vergleichen lassen. Datiir lasst sich folgendes anfthren: 

1. Die Falten von Hymenochirus sind morphologisch von den Haut- 
warzen dieses Tieres verschieden. Sie sind eine im Zusammenhang mit den 
Seitenorganen entstandene Bildung eigener Art. 

Das gleiche gilt fiir die Hautstacheln der Seitenorgane bei Pipa, denn 
diese haben eine eigenttimlich spitze Form, die den andern Hautwarzen 
immer abgeht. Ferner stecken sie schief in der Epidermis, die andern Hocker 
stehen senkrecht. Und sie entstehen. ontogenetisch zu einer Zeit. wo die 
iibrige Epidermis noch vollig glatt ist. 
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2. Die Lage der Falten von Hymenochirus und der Stacheln von. Pipa 
entspricht sich genau. Bei Hymenochirus sind die Falten dem Organ unmittel- 
bar benachbart, bei der erwachsenen 
Mk Sink Sinz Stuz Zp Pipa durch einen betrachtlichen Zwi- 
schenraum von ihm getrennt. Doch 
verhalt sich die junge Pipa wie 

Hymenochirus. 
3. Der histologische Bau beider 
Bildungen stimmt in manchem tber- 
cin. (Pigmentfuhrende Coriumpapille, 
Verdickung der Hautungsschicht an 

der Spitze.) 

Die angefuhrten Vergleichspunkte 
, scheinen mir gewichtiger zu sein, als 
L197. SUK. Cor. der sofort in die Augen springende 
Fig. 40. Pipa, junges, aus der Wabe ge- Unterschied in der aussern Form, und 
nommenes Tier 12 mm. Langsschnitt 


eines Seitenorgans. Farb.: Hamalaun. 
Vergr. 572 mal. homolog. 


ich halte deshalb beide Gebilde fir 


D. XNENOPUS. 


Der allgemeine Bau der Seitenorgangruppen von Nenopus wurde schon 
beschrieben. Ihre Histologie hat zuerst MAvRER (92) untersucht. Ich kann 
seine Angaben nur bestatigen. Die Organe verhalten sich ganz so, wie ich 
es bei Pipa und Hymenochirus getunden habe. 


Bis jetzt schien es, dass Stachel- und Faltenbildungen, wie sie bei Pipa 


und Hymenochirus zwischen den Seitenorganen vorkommen, Xenopus fehlten, 


wie ja auch seine Epidermis ganz glatt sein soll. Nun sind aber durch 
NicoLal (103) und CALaBreEsi (18) Bildungen beschrieben worden, deren 
Ahnlichkeit mit den Stacheln von Pipa sogleich auf fallt. 

Die Stacheln von Pipa und Xenopus stimmen in folgenden Punkten mit- 
einander uberein: 

1. Die Lage der Stacheln ist gleich. Sie stehen an beiden Enden jeder 
Gruppe und zwischen je zwei Organen in der Weise, dass sie immer durch 
ein betrachtliches Stick gewohnlicher Epidermis vom Seitenorgan ge- 
trennt sind. 

2. Bei beiden Gattungen sind die Stacheln spitz kegelf6rmig. 

3. Auch bei Nenopus stecken sie schief in der Epidermis. 

4. Es scheint bei Xenopus eine ahnliche, die Beweglichkeit des Stachels 
ermoglichende Ringfurche wie bei Pipa vorzukommen. 

5. Beide Gebilde sind Sinnesorgane, sie besitzen eine Coriumpapille mit 
Tastzellen. 
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Demgegeniiber stehen folgende Unterschiede: 
1. Die Stacheln von Xenopus sind viel kleiner als die von Pipa. 
Sie sollen auch in ihrer Epidermis Sinneszellen besitzen. 


to 


3. Sie kommen, ausser in gesetzmassiger Anordnung innerhalb der Grup- 
pen, auch diffus auf dem wbrigen Korper vor. 

Die Unterschiede zwischen den Stacheln von Pipa und Xenopus scheinen 
mir nicht sehr schwerwiegend zu sein und ich halte sie deshalb fiir homolog. 

Unter Annahme dieser Homologie lasst sich bei den Aglossen eine 
Stufenreihe in der Ausbildung der Anhangsorgane der Seitenorgangruppen 
aufstellen. 

3ei Hymenochirus finden sich einfache Hautfalten, die offenbar als Hilfs- 
organe der Gruppe entstanden sind. 

Ihre Funktion ist vermutlich die, Reize nur aus bestimmten Richtungen 
an die Sinneshaare treten zu lassen. 

3ei Pipa sind diese Anhangsorgane etwas von den Seitenorganen ab- 
geruckt. Aus den bilateralsymmetrischen Falten sind radiarsymmetrische 
Stacheln geworden. 

Die alte Funktion ist verloren gegangen. Eine Nebenfunktion der Falten 
von Hymenochirus, der mechanische Schutz, ist zur Hauptfunktion geworden 
und nebenbei beginnen die Stacheln als tastborstenartige Sinnesorgane zu 


wirken. 
3ei Xenopus haben sich die Stacheln stark verkleinert, ihre Beziehungen 


zur Gruppe teilweise aufgegeben und sich wber den ganzen Korper verteilt. 


Indem sie nicht mehr dem mechanischen Schutz dienen, sondern reine 


Sinnesorgane geworden sind, haben sie zum zweiten Male ihre Funktion 


gewechselt. 


Teils. 


des II. 


Zusammenfassung 


Alle aglossen Anuren, Hymenochirus, Pseudohymenochirus, Pipa und 


Xenopus, besitzen zeitlebens Seitenorgane. 

Alle aglossen Anuren stimmen darin mit den Larven der Phanero- 
glossen tiberein, dass sich die Gruppen der obern Seitenlinie die Schmal- 
seiten, die der mittlern und untern die Breitseiten zukehren. 

3. Fur die Aglossen charakteristisch und nur diesen zukommend ist 


die auf dem Rucken gelegene Linea accessoria und die Umbiegung der Supra- 


orbitallinie auf der Stirn. 
4. Alle Sinneslinien von Hymenochirus mit Ausnahme der Infraorbital- 


linie sind einreihig. Die Gruppen bestehen selten aus mehr als drei Organen. 


Sie sind ausserst klein und wenig zahlreich. Durch diese Eigentumlichkeiten 


nahert sich Hymenochirus den Larven der phaneroglossen Anuren. 


In der Anordnung der Sinneslinien stimmt er dagegen mit den Urodelen 


iberein. Er unterscheidet sich von ihnen nur durch Punkt 3. 
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Das Verhalten der Seitenorgane von Hymenochirus ist deshalb ausserst 
ursprunglich. Es stellt eine Mischung von Ziigen der Urodelen und phanero- 
glossen Anuren dar und ist der Schlussel fiir das Verstandnis der Seiten- 
organe der andern Aglossen. 

5. Nach dem wenigen, was bekannt ist, stimmt Pseudohymenochirus in 
Bau und Verteilung der Seitenorgane mit Hymenochirus wberein. 

6. Pipa zeigt eine unerhort starke Ausbildung der Sinneslinien, die bei 
dieser Gattung meist zu breiten Ziigen werden. Die mittlere Seitenlinie bedeckt 
die Kumpfseiten und sogar Arm und Bein mit zahllosen Organgruppen. Sie 
bildet ausserdem auf der Ventralseite des Oberschenkels eine ausserst starke 
anie. Diese und die Nuchallinie sind ein Neuerwerb von Pipa. 

Supra- und Infraorbitallinie schliessen sich um das Auge zu einem Ring 
zusammen. Das Auge ist durch riesige Zentralstachel der Seitenorgangruppen 
geschutzt. 

Die Seitenorgane sind ausserordentlich gross und pro Gruppe zahlreicher 
als Hymenochirus. 

Doch sind die Unterschiede diesem gegeniiber nur graduell, ein Ver- 

eich ist bis in Einzeiheiten durchfthrbar. 

Bei Xenopus hat die Grosse der Einzelgruppe auf Kosten der Gruppen- 
zahl ein Maximum erreicht. Die Rumpflinien verhalten sich typisch. Das 
hyomandibulare System lasst sich nur noch teilweise auflésen. Der das Auge 
umziehende Gruppenring ist maximal entwickelt. Von der Supraorbitallinie 
existieren ausserdem nur noch wenige Gruppen in der Stirngegend. 

&. Der Bau der Aglossen-Seitenorgane ist der ftir alle erwachsenen 
Amphibien typische. Die Seitenorgane sind ahnlich wie bei den landbewoh- 
nenden Urodelen ins Bindegewebe versenkt. Sie stehen mit der Aussenwelt 
nur durch einen von der Epidermis gebildeten Porus in Verbindung. 


y. Zwischen je zwei Seitenorganen und an den [:nden jeder Gruppe 


finden sich folgende Bildungen: 


Bei Hymenochirus und Pseudohymenochirus Hautfalten, die parallel der 
Langsachse des Organs verlaufen. 

Bei Pipa Stacheln, die nach ihrem Bau Sinnesorgane zu sein scheinen. 

Bei Xenopus Stachelchen, die sicher Sinnesorgane sind. 

10. ks wird wahrscheinlich gemacht, dass die unter 9 genannten Bil- 
lungen einander homolog sind und eine Stufenreihe H ymenochirus—Pipa- 
Xenopus bilden. 

11. ks werden Angaben uber [:ntwicklung und Vermehrung der Seiten- 


1c von Pipa gemacht. 
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Ill. TEIL. 


DIE EINWIRKUNGEN DES LANDLEBENS AUF DAS 
SEITENORGANSYSTEM DER AMPHIBIEN. 


1. 


DIE OBERFLACHLICHE LAGE DER AMPHIBIEN- 
SEITENORGANE ALS FOLGE DES BEGINNEN- 
DEN UBERGANGS ZUM LANDLEBEN. 


Die oberflachliche Lage der Amphibien-Seitenorgane wird gewohnlich 
(122) als urspriinglich angesehen. Mir scheint es wahrscheinlicher, dass sie 
sekundar erworben wurde in Zusammenhang mit dem beginnenden Ubergang 
zum Landieben. 

Um das wahrscheinlich zu machen, will ich besprechen, ob sich bei den 
rezenten Amphibien Seitenkanale oder Reste von solchen nachweisen lassen, 
ob bei den fossilen Amphibien Seitenkanale feststellbar sind und ob die 
fischartigen Vorfahren der Amphibien Seitenkanale besassen. 

Schliesslich will ich versuchen, durch Berticksichtigung analoger Vor- 
gange am Seitenorgansystem der Fische zu brauchbaren Schlussen zu ge- 


langen. 


A. LASSEN SICH BEI DEN REZENTEN AMPHIBIEN SEITEN- 
KANALE ODER RESTE VON SOLCHEN FESTSTELLEN? 


PiERSOL (1177) hat vermutet, dass der Ductus nasolacrimalis der Amphi- 
bien von einem Seitenkanal abstamme. Das werde wahrscheinlich gemacht 
von meiner Beobachtung, die ich bei einem jungen Bombinator gemacht 
habe, d. h. dass im Lauf des Kanals seitliche Aste eine freie Verbindung 
zwischen dem Kanal und der aussern Hautflache bilden”. 

Eine Nachuntersuchung dieser Angabe hat nicht stattgefunden. PIER- 
soLs Hypothese ist wenig wahrscheinlich, da nicht ersichtlich ist, welcher 
Sinneslinie dieser Kanal hatte dienen k6nr.en. 

Sonst besitzen die Amphibien keine Kanale und Rinnen, die sich als 
Seitenkanale oder Reste von solchen deuten liessen. Wohl aber sind bei 
manchen die Organe ins Corium versenkt und dadurch entstehen Bildungen, 
die einigermassen an die Nervensackchen, Spaltorgane und Lorenzinischen 
Ampullen der Fische erinnern. Man konnte sie, da die Sinneskanale der 
Fische phylogenetisch und oft auch ontogenetisch durch Zusammenfliessen 
solcher Gruben zu einer Rinne, die sich dann zum Kanal schliesst, entstehen, 
als letzte Reste eines solchen auffassen. 
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Die ins Corium versenkten Organe der Tritonen werden im folgenden 
Abschnitt besprochen. Ihre Tieflagerung ist eine Einrichtung zum Schutz 


vor Vertrocknung, eine neu erworbene Landanpassung, die deshalb nicht mit 


Resten von Sinneskanalen verglichen werden darf. 


Die Seitenorgane der Perennibranchiaten pflegen sich bei altern Tieren, 
ahnlich wie die der Tritonen, ins Corium einzusenken. Sie bleiben aber im 
Gegensatz zu jenen mit der Aussenwelt in freier Verbindung. 

Man kann die Versenkung als ganz verspatete, nur noch angedeutete 
Bildung eines Sinneskanals auffassen, ohne dass sich diese Ansicht durch 
weitere Argumente stttzen liesse. 

Gewohnlich (66, 89, 92) wird sie dagegen als Eriuinerung an ein friheres 
Landleben mit Follikelbildung der Seitenorgane wie bei unsern Tritonen 
angesehen, doch auch dies ist eine blosse Vermutung. 

Eine dritte Moglichkeit, die mir am wahrscheinlichsten scheint, ist die, 
dass die Follikelbildung bei den Perennibranchiaten ein Neuerwerb zum 


Schutz der Seitenorgane ist. 


Wie die Seitenorgane der Perennibranchiaten sind auch die der aglossen 
Anuren eingesenkt. Zur Erklarung kann man die gleichen drei Argumente 
wie oben beiziehen. Doch machen es gerade hier allerlei Eigentumlichkeiten 
wahrscheinlich, dass die Versenkung neu erworben wurde. Die Ahnlichkeit 
mit den Organen der Tritonen ist allerdings gross, muss aber auf Kon- 
vergenz beruhen. 

Schliesslich sind noch die ,,Nebenohrea” von /chihyophis zu erwahnen. 
Ichthyophis, die einzige in dieser Richtung untersuchte Blindwihle, besitzt 
als Larve zweierlei Arten von Seitenorganen, erstens ganz normal gebaute, 
die im Niveau der Epidermis liegen, und zweitens die sogenannten Neben- 
ohren (132). Das sind flaschenférmige Gebilde, die sich nach aussen Offnen, 
wahrend der Kérper im Corium liegt. Wie bei den echten Seitenorganen 
kann man Stitz- und Sinneszellen unterscheiden. Letztere tragen lange, starre 
Haare, die in den Hohlraum des Organs ragen. Auf thnen schwebt, nirgends 
die Wande bertthrend, eine Art Otolith. 

Cocer (22) will diese Nebenohren direkt mit den Lorenzinischen Am- 
pullen der Selachier vergleichen. Er glaubt also, dass sie den Sinneskanalen 
der Fische verwandt seien. Vergleichspunkte sind allerdings viele vorhanden, 
doch sind sie wohl nur der Ausdruck davon, dass beides Modifikationen 


ein und desselben Typus von Sinnesorganen sind. 


Bei den rezenten Amphibien lassen sich also keine Sinneskanale oder 
Sinnesrinnen auffinden. Hingegen ist es nicht ganz ausgeschlossen, dass die 
Versenkung der Seitenorgane mancher zeitlebens das Wasser bewohnender 
Formen der letzte Rest einer ehemaligen Kanalbildung ist. Auch der Bau der 


Nebenohren von Jchthyophis kann in diesem Sinn ausgelegt werden. 
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B. BESASSEN DIE FOSSILEN AMPHIBIEN SEITENKANALE? 


Die Schadelrinnen der Stegocephalen (Fig. 11) sind schon im ersten Teil 
besprochen worden. Man nimmt allgemein an, sie seien die Spuren von Sin- 
neskanalen, wie sie die Fische besitzen. Die rezenten Amphibien stammen 
von stegocephalenartigen Ahnen ab. Damit scheint also erwiesen, dass ihre 
Seitenorgane sekundar, nach Durchlaufen eines Stegocephalenstadiums mit 
Sinneskanalen, hoch gelagert sind. 

Doch beim Studium der Arbeiten Moopies (gg—101) beginnt man die 
Richtigkeit dieser Auffassung zu bezweifeln. Nach ihm gehdren die Stego- 
cephalen mit Schadelrinnen spezialisierten Seitenzweigen an, die nicht als 
Vorfahren der rezenten Amphibien in Betracht kommen, und gerade die 
urspriinglichen Formen, die Branchiosauriden, besitzen immer einen unge- 
furchten Schadel. 

Da die Schadeloberflache der Stegocephalen immer rauh ist, kann sie 
nicht durch Muskulatur oder Schuppen, sondern nur von der Haut iber- 
lagert worden sein. Dann blieb aber auf ihr kein Platz fur Kopfkanale, die, 
nicht den Knochen angelagert, frei im Bindgewebe verliefen, wie das bei 
den Fischen oft vorkommt. 

Die Siegocephalen ohne Schadelrinnen, die mutmasslichen Ahnen der 
rezenten Amphibien, mussten also Seitenorgane, die frei in der Epidermis 
lagen, besitzen. Denn dass diese tatsachlich vorhanden waren, beweist der 
Abdruck eines Schwanzes (99), auf dem die Lage der Sinneslinien durch 
zwei Reihen von Schiippchen angedeutet wird. 

Haben also die Amphibienahnen je Sinneskanale besessen, so muss das 
auf einer noch fritheren Stufe, bei Formen, die auch die Vorfahren der 
Stegocephalen sind, gewesen sein. 


Ich mochte hier noch einige Worte wber die Schadelrinnen der Stego- 
cephalen anfiigen, denn es verlangt dringend nach einer Erklarung, dass 
diese Land- und Sumpftiere in ihren urspriinglichen Formen freie Sinnes- 
linien besitzen, wahrend sie sich spater ein Rinnensystem, das dem der Fische 
gleicht, erwerben. 

Ich glaube nicht, dass diese Rinnen den Rest eines Sinneskanalsystems, 
wie es die Fische besitzen, darstellen. (Ubrigens konnten die Kanale der 
Stegocephalen als Neuerwerb dieser Ordnung denen der Fische nur analog, 
nicht homolog sein.) 

Gegen die Annahme, dass in den Rinnen Kanale wie bei den Fischen 
lagen, spricht folgendes: 

Wohlentwickelte Kanale besitzen besonders gute Schwimmer des freien 
Wassers. Bei Sumpfbewohnern pflegen die Seitenorgane dagegen oberflach- 
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lich zu liegen. Ihre Hochlagerung beim Ubergang zu dieser Lebensweise 
lisst sich, wie nachher noch naher gezeigt wird, stufenweise verfolgen. 
Das freie Wasser mieden die plumpen, erwachsenen Stegocephalen 


sewiss. Hochstens in Teichen und Simpfen werden sie sich, wenn sie wber- 


— 


1aupt noch ins Wasser gingen, aufgehalten haben. Also unter den Be- 
lingungen, wo sich bei Fischen die Kanile riickbilden, sollen sie bei Stego- 
cephalen neu entstanden sein. 

Gegen den Vergleich mit den Kinnen des Fischschade!s sprechen auch 
morphologische Verschiedenheiten. 

Bei Fischen pflegen sich solche Rinnen von Zeit zu Zeit zum Kanal 
zu schliessen, sie sind nicht iiberall gleich tief. Bei den Stegocephalen bleiben 
sie immer weit offen. 

Auch besitzt kein Fisch Kanale von dem enormen Durchmesser der 
Rinnen mancher Stegocephalen. Es ist schwer vorstellbar, dass auf ihrer 
Basis ein nach Art der Fischkanale furktionierender Apparat entstehen 
konnte. 

Es spricht also manches dagegen, dass die Schadelrinnen der Stego- 
cephalen eine Wasseranpassung sind. Aber was kann cen sonst ihre Funktion 
gewesen sein? 

Vielleicht sind sie im Gegenteil eine Landanpassung, eine Einrichtung, 
um die zarten Seitenorgane vor Vertrocknung zu schiitzen. Sie wiirden dann 
den Follikeln, in die sich die Seitenorgane der Tritonen zur Zeit des Land- 
lebens versenken, entsprechen. Zum Schutz der Organe wurde in den Rinnen 
wohl reichlich Schleim abgesondert, und wenn die Seitenorgane schliesslich 
dennoch zugrunde gingen, mag sich das Ganze in einen Driisenapparat (den 
man in diesem Fall mit Recht ,,Schleimkanal” nennen kénnte) verwandelt 


haben. 


BESASSEN DIE FISCHARTIGEN VORFAHREN DER AMPHI- 
BIEN SEITENKANALE? 


Alle méglichen Ordnungen der Fische sind schon als Ahnen der Amphi- 
bien in Anspruch genommen worden, so die Cyclostomen, Selachier, (Gano- 
iden und Dipnoer. 

Doch kann man aus dein Fehlen oder Vorhandensein von Kanalen bei 
den uns bekannten rezenten und fossilen Vertretern der Gruppen, von denen 
man die Amphibien abzuleiten sucht, keine phylogenetischen Schlusse ziehen. 
Denn die Ausbildung oder der Mangel von Kanalen ist nicht von grosser 
systematischer Bedeutung. 

Darum ist es aussichtslos, durch das Studium der als Ahnen in Betracht 
kommenden Fische die Frage, ob die Vorfahren der \mphibien Sinneskanale 


besessen hitten, zu entscheiden. 
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D. GIBT ES ANDERE WIRBELTIERE, DEREN SEITENORGANE 
UNTER DEN GLEICHEN LEBENSBEDINGUNGEN EINE HOCH- 
LAGERUNG ERFAHREN HABEN? 


Die Seitenorgane und in erhGhtem Masse die diese einschliessenden 
KKanale sind infolge ihrer peripheren Lage den Einfliissen der Aussenwelt 
stark ausgesetzt. Vielleicht befindet sich nun das Seitenorgansystem der 
Amphibien unter Bedingungen, denen eine oberflachliche Lage der Organe 
und ein Fehlen der Kanale entspricht. 

Findet bei den Fischen unter entsprechenden Verhaltnissen eine Hoch- 


lagerung der Seitenorgane statt, so darf der gleiche Entwicklungsgang auch 


fur die Ahnen der Amphibien angenommen werden. 

Tatsachlich bestehen nun zwischen Ausbildung der Kanale und Lebens- 
Weise gewisse Gesetzmassigkeiten. Gute Schwimmer des freien Wassers be- 
sitzen fast immer wohl entwickelte Kanale. Schlechte Schwimmer, z. B. 
Grund- und, was fiir uns besonders wichtig ist, Schlammfische, zeigen die 
Kanale in der Regel riickgebildet, oft ganz geschwunden. Zu den ,,Schlamm- 
fischen” muss man aber auch die Amphibienlarven zahlen. 

Ich will fiir diese Riickbildung der Kanale (denn dass die Entwicklung 
in dieser Richtung gegangen ist, dass also die Kanaltrager die urspringlichen 
Formen sind, lasst sich fast immer sicher feststellen) nur ein einziges, be- 
sonders schlagendes Beispiel anfihren. 


Das Verhalten der Seitenorgane der Dipnoer. 


Wenn ich nun Dipnoer und Amphibien in manchem vergleiche, so mochte 
ich den Vergleich ausdriicklich nur als Analogie gewertet wissen. Die Frage 
der phylogenetischen Verwandtschaft lasse ich ganz beiseite. 

Hingegen halte ich mich an die, wie ich glaube gentigend gesicherte, 
Dotto’sche (29) Auffassung des Verwandtschaftsverhaltnisses der Dipnoer 
unter sich, d. h. an die Stufenreihe : Dipterus—Ctenodus—Ceratodus—Protop- 
terus—Le pidosiren. 


7Ctenodus Ag. (Perm). 


Ctenodus steht morphologisch zwischen Dipterus und Ceratodus. Also 
muss er auch ethologisch eine Zwischenstellung eingenommen haben. Dipterus 
lebte streng nectontisch, Ceratodus zeigt Neigung zum Sumpf- und Schlamm- 
leben. Ctenodus wird also noch ein tichtiger Schwimmer gewesen sein. 

Dem entspricht die Ausbildung seiner Seitenkanale. Der Schadel zeigt 
tiefe Rinnen, die stellenweise zum Kanal geschlossen sind. Es muss also ein 
stark entwickeltes Kanalsystem vorhanden gewesen sein. 
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+Ceratodus Sturii Teller (Keuper). 


Ceratodus Sturii ist morphologisch noch urspringlicher als der rezente 
(\eo-)Ceratodus. Er wird deshalb auch ein besserer Schwimmer gewesen 
sein. 

Seine Sinneskanale sind starker als bei Neo-Ceratodus ausgebildet. Der 
Schadel ist zu ihrer Aufnahme gefurcht und die Rumpfseitenlinie ist vollig 
unter die Schuppen versenkt. 


Neo-Ceratodus Forsteri Krefft. 
Neo-Ceratodus ist der urspriinglichste der rezenten Dipnoer. Er lebt in 
stagnierendem, oft verdorbenem Wasser, aber nicht eigentlich in Stmpfen 
und im Schlamm. 
Sein Schadel ist nicht mehr gefurcht wie bei Ceratodus Sturt, nur auf 
dem Submandibulare findet sich noch eine flache Rinne. Der Rumpfkanal, 
der bei der vorigen Art noch ganz unter den Schuppen lag, durchbohrt diese 


nun, da er in ihrem rostralen Abschnitt tiber, im caudalen unter ihnen liegt. 


Die Kopfkanale sind nur ins Bindegewebe eingebettet, sie 6ffnen sich nach 


aussen durch komplizierte Porensysteme wie bei manchen Ganoiden (1). 


Noch nirgends liegen an Stelle der Kanale nur Rinnen. 


topterus annectens Owen. 


opterus ist morphologisch schon viel weiter ans Sumpfleben an- 
vepasst 


als \Neo-Ceratodus. (Kleinere Schuppen, Rickbildung der paarigen 


Flossen, Streckung des Korpers.) Er ist ein ausgesprochener Sumpf- und 


hlammifisch. 
Die Seitenorgane liegen oberflachlich wie bei den Amphibien. Nur dort, 


wo Supraorbital-, Infraorbital-, Hyomandibular- und Occipitallinien zusam- 


nenstossen, finden sich noch auf eine 
Die 


inz kurze Strecke Rinnen und Kanale. 
Kanale besitzen einfache, unverzweigte Poren. Ihre Ausdehnung und 
Porenzah] nimmt mit steigendem Alter zu. Der Jungfisch besitzt an ihrer 
Stelle nur Rinnen. 


Lepidosiren paradoxa Fitz. 

Lepidosiren ist das Endglied der beschriebenen Stufenreihe. Er ist ein 
ausgesprochenes Schlammtier. 

Von Kanalen fehlt jede Spur. Die Seitenorgane liegen frei in der Epi- 
dermis wie bei den Amphibien. 


Dieses Dipnoer-Beispiel zeigt also, dass der Ubergang vom freien 
Schwimmen zum Schlammleben zur Rutckbildung der Kanale und sekun- 
daren Hochlagerung der Seitenorgane fihrt. 
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Dieser Vorgang muss auch bei den Amphibien stattgefunden haben. Ihre 


Ahnen sind unter generalisierten Fischtypen zu suchen. Diese werden aber, 
entsprechend ihrer Lebensweise, Kanale besessen haben. Da wir diese Ahnen 
nicht genau kennen, lassen sich die verschiedenen Stufen der Riickbildung 
nur an Hand von Parallelbeispielen erschliessen. 

Wenn also auch die rezenten Amphibien keine unzweifelhaften Reste von 
Sinneskanalen aufweisen und wenn auch bei den in Betracht kommenden 
fossilen keine solchen vorhanden gewesen sind, so darf ihre ehemalige An- 
wesenheit doch nach Analogie mit den Verhaltnissen bei Fischen angenommen 
werden. 

Dem Landleben der Amphibien geht ein ausgesprochenes Sumpf- und 
Schlammleben voraus, ja, beide gehen ohne Grenze ineinander iiber. In diesem 
Sinn ist die Lagerung der Seitenorgane der Amphibien in der freien Epidermis 
der erste Einfluss, den das beginnende Landleben auf den Bau des Seiten- 
organsystems auszuuben vermochte. 


2. Abschnitt. 


DIE BEZIEHUNG ZWISCHEN AUSBILDUNGS- 

GRAD DES SEITENORGANSYSTEMS UND AB- 

HANGIGKEIT VOM WASSER BEI DEN AMPHI- 
BIEN. 


Die Frage, welche ich in diesem Abschnitt zu beantworten habe, lautet: 
Gibt es Amphibien, bei denen der Ausbildungsgrad der Seitenorgane nicht 
der Lebensweise entspricht, die z. B. Landtiere sind und dennoch Seiten- 
organe besitzen und umgekehrt, oder steht Entwicklung des Seitenorgan- 
systems und Abhangigkeit vom Wasser in einer gewissen Ubereinstimmung ? 

Natiirlich sind ,,Ausbildungsgrad des Seitenorgansystems” und_,,Ab- 
hangigkeit vom Wasser” zahlenmassig nicht genau fassbare Grodssen. Man 
muss sich also mit der Feststellung einer allgemeinen Ubereinstimmung 
begnugen. 

Bis heute lautete die Antwort: 

Die Entwicklung der Urodelen-Seitenorgane steht in direkter Beziehung 
zur Lebensweise. 

Die Entwicklung der Seitenorgane der erwachsenen Anuren steht nicht 
in Beziehung zur Lebensweise, denn es fehlen ihnen Seitenorgane (Ausnahme 
Xenopus), gleichgititig, ob sie im Wasser oder auf dem Lande leben. 

Ich hoffe zu zeigen, dass solch ein verschiedenes Verhalten von Urodelen 
und Anuren nicht existiert. 
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A. URODELEN. 


I-s ware zwecklos, alle Angaben uber Ausbildungsgrad der Seitenorgane 
und Lebensweise bei Urodelen zu sammeln, da sie immer wieder das gleiche 
beweisen. Ich begntige mich mit einigen Beispielen. 


\mphiumidae, Proteidae, Sirenidae. 
Alle diese halb oder ganz neotenischen Formen besitzen stark entwickelte 
Seitenorgane, die sich mit steigendem Alter eher vermehren als vermindern. 


Der Ausbildungsgrad der Seitenorgane entspricht also der Lebensweise. 


Salamandrinae. 

Triton besitzt kraftig ausgebildete Seitenorgane (Fig. 6—g). Ihre Ent- 
wicklung entspricht der Lebensweise dieser Tiere im Frihjahr, passt aber 
gar nicht zu dem ausgesprochenen Landleben, das die Tritonen den grdssten 
Teil des Jahrs uber fithren. Hier bedarf also die Behauptung, dass der 
Ausbildungsgrad der Seitenorgane der Abhangigkeit ihres Tragers vom 
Wasser entspreche, einer gewissen Einschrankung. 


Denn zur volien Ubereinstimmung ware es notig, dass die Seitenorgane 
Fe 


jedesmal wahrend des Landlebens schwinden und wahrend des Wasserauf- 


enthalts neu entstehen wirden. Das ist natiirlich unmdglich. So hat das Seiten- 
organsystem nur die Wahl, sich entweder als Anpassung ans Landleben 
riickzubilden oder sich dem Wasserleben entsprechend zu entfalten. In 
beiden Fallen kann es auf diese Weise wahrend eines Teils des Jahrs den 
Umweltsbedingungen nicht enisprechen. Uberall ist der: letztere Weg ein- 
geschlagen worden, der es mit sich bringt, dass die Seitenorgane wahrend 
des Landaufenthalts geschutzt werden miissen. 

Die in diesem Zusammenhang auftretenden histologischen Veranderungen 
sind von MaLeranc (89), MERKEL (96), MAURER (QI—92) und KINGSBURY 
(66) beschrieben worden. 

Zur Zeit des Wasserlebens liegt die Oberflache des Seitenorgans frei 
und steht in ungehinderter Verbindung mit dem umgebenden Wasser, in 
das seine Sinneshaare tauchen. Die distalen Enden der Stiitz- und Sinnes- 
zellen liegen im Niveau der Epidermisoberfliche und die Basis des Organs 
ist nur wenig ins Bindegewebe versenkt. Es gleicht etwa Fig. 46 von Sala- 
mandra atra. 

Geht nun der Molch im Sommer ans Land, so sinken seine Seiten- 
organe ins Corium. Die Stitz- und Deckzellen und die ans Organ gren- 
zenden Epidermiszellen beginnen zu wuchern. Die Sinneszellen  stehen 
schliesslich nur noch durch einen feinen Kanal mit der Aussenwelt in Ver- 
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bindung und auch dieser ist durch von den Stiitzzellen abgeschiedenen Schleim 
verstopft. (Von solch versenkten Organen will MAureER die Saugetierhaare 
ableiten. Vergl. IV. Teil.) 

Die Seitenorgane der aglossen Anuren (Fig. 34—35) zeigen, wenn auch 
weniger ausgepragt, die Eigentiimlichkeiten solch versenkter Landorgane. 
(Naturlich hat man sich ihre Wall- und Hockerbildungen wegzudenken.) Die 
Organe sind in gleicher Weise ins Bindegewebe versenkt. Auf Fig. 34 rechts 
sieht man, wie die Stitzzellen emporgewuchert sind, so dass die Spitze der 
Sinneszellen in eine Grube zu liegen kommt. Diese Grube entspricht dem 
feinen, verstopften Kanal von Triton, nur geht bei jenem die Wucherung 
so weit, dass ein Zellpropf iiber das Niveau der Epidermis emporragt. Und 
wie bei Triton hat auch bei den Aglossen die Epidermis das Organ von der 
Oberflache verdrangt, so dass es nur noch durch einen Porus mit der Aussen- 
welt in Verbindung steht (Fig. 35). 

Wandert der Molch im nachsten Frithjahr ins Wasser, so durchlauft 
das Seitenorgan in umgekehrter Richtung wieder die gleichen Stadien und 
hat in wenigen Tagen die fiir das Wasserleben bezeichnende Gestalt an- 
genommen, 


Interessant ist das Verhalten der Seitenorgane von Diemyctylus viri- 
descens Raf. Die Histologie der Organe hat Kincspury (66), das Verhalten 
der Seitennerven S. Pu. Gace (44) und die Biologie S. H. Gace (43) 
untersucht. 

Nach Vollendung der Metamorphose begibt sich der Molch ans Land 
und bleibt dort volle zwei Jahre. Dann ist er erwachsen und kehrt fur 
immer ins Wasser zurtck. 

Die Seitenorgane verhalten sich wie die unserer Tritonen. Vor der Meta- 
morphose liegen sie oberflachlich, auf dem Land werden sie versenkt und 
zeigen samt ihren Nerven wahrend dieser zwei Jahre keine Spur von Rick- 
bildung. Mit der Riickkehr ins Wasser steigen sie dann endgiiltig an die 
Oberflache. 

Salamandrina perspicillata Savi. steht in der Abhangigkeit vom Wasser 
zwischen Triton und Salamandra. 

Die Seitenorgane sind vorhanden, aber schwach entwickelt (89). Die 
Radix dorsalis lineae lateralis VII ist sehr dunn (118). 

Salamandra maculosa Laur. ist vom Wasser so gut wie unabhangig. 

Seitenorgane fehlen (89). Eine ausserst diimne Radix dorsalis lineae 
lat. VII lasst sich bis zur Haut verfolgen und deshalb miissen wohl doch 
noch einige Organe vorhanden sein (32, 37). 

Salamandra atra Laur. ist vom Wasser vollig unabhangig. 

Seitenorgane fehlen. Die Radix dorsalis lineae lat. VII ist noch dinner 
als bei Salamandra maculosa und endet schon im Ganglion Gasseri (118). 
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lethodontinae. 

Spelerpes ruber Daud. lebt wie Triton im Fruhjahr. 

Die Seitenorgane sind stark entwickelt (27). Ebenso verhalt sich nach 
meiner Untersuchung Spelerpes bilineatus Green. 
Spelerpes fuscus Bp. lebt wie Salamandra atra. 
Seitenorgane fehlen (66). Die Radix dorsalis lineae lat. VII fehlt (118). 
Plethodon \ebt ebenfalls wie Salamandra atra. 
Seitenorgane fehlen (66). Die Radix dorsalis lineae lat. VII fehlt (28). 


Desmognathinae. 

Desmognathus fuscus Raf. ist vom Wasser eher weniger abhangig als 
unsere Tritonen. 

Die Seitenorgane sind schwach entwickelt (66), die Radix dorsalis lineae 


tat. VII ist dunn (66). 


Amblystomatinae. 
Die neotenischen Formen verhalten sich wie die Proteidae usw., die nicht 
neotenischen entsprechend ihrer Lebensweise wie die Gattung Triton. 


Bei den Urodelen entsprechen sich also (unter Berucksichtigung der 
fur Triton geltenden Einschrankung) Ausbildungsgrad der Seitenorgane und 


\bhangigkeit ihres Tragers vom Wasser. 


B. ANUREN. 


Den meisten erwachsenen Anuren fehlen Seitenorgane. Man betrachtet 
sie hier als Larvenmerkmal, das als solches in der Metamorphose zu ver- 
schwinden hat. Nach diesem Gedankengang missten die Aglossen mit ihren 
Seitenorganen partiell neotenisch sein. 

Ich moéchte wahrscheinlich machen, dass die Anuren sich auch in dieser 


Beziehung wie die Urodelen verhalten. 


Aglosse Anuren. 

Hymenochirus und Pseudohymenochirus. Uber die Lebensweise dieser 
beiden Aglossen ist nichts bekannt, sie lasst sich aber aus dem Korperbau 
ableiten. Was seinen Habitus, der ja fiir die Lebensweise vor allem in 
Betracht kommt, anbetrifft, ist Hymenochirus ein Mittelding zwischen den 
abrigen Aglossen und dem normalen Typus Frosch (Fig. 22—23). 


Der Typus Frosch ist eine ausgesprochene Landanpassung, der Pipa- 


Nenopus-Typus seine Umformung fiir den Wasseraufenthalt. Entsprechend 
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seiner intermediaren Organisation muss Hymenochirus auch in der Lebens- 


weise eine Mittelstellung einnehmen. Er wird Wasserbewohner sein, aber 
das Land vielleicht zeitweise noch betreten k6nnen. 

Der Lebensweise entspricht die Ausbildung der Seitenorgane. Dem 
typischen Frosch fehlen sie, bei Pipa-Xenopus sind sie extrem, bei Hymeno- 
chirus massig entwickelt. 

Xenopus. Alle Xenopus-Arten verlassen das Wasser nie und _ besitzen 
entsprechend stark ausgebildete Seitenorgane. 

Pipa. Auch Pipa verlasst das Wasser nie und ist dementsprechend mit 
Seitenorganen ausgeriistet. Es ist anzunehmen, dass ihrer unerhdért starken 
Entwicklung noch irgendeine besondere Lebensgewohnheit entspricht, von 
der die sparlichen Beobachtungen iiber das Freileben nichts zu _ berichten 
wissen. 


Bei den aglossen Anuren entsprechen ‘sich also wie bei den Urodelen 
Ausbildungsgrad des Seitenorgansystems und Abhangigkeit ihres Tragers 
vom Wasser. 


Phaneroglosse Anuren. 


Ein prinzipieller Unterschied zwischen den Urodelen, bei denen sich die 
Ausbildung der Seitenorgane nach der Lebensweise richtet, und den Anuren, 
bei denen das Organsystem mit Eintritt der Metamorphose schwindet, gleich- 
viel, ob sein Trager sich nachher im Wasser oder auf dem Lande aufhalt, 
hatte nichts Unwahrscheinliches an sich. Aber héchst befremdend ware dieser 
Unterschied zwischen Urodelen und aglossen Anuren einerseits, phanero- 
glossen Anuren anderseits. Ich mochte wahrscheinlich machen, dass er nicht 
existiert. 

Vurde uberhaupt der Besitz von Seitenorganen zur Lebensweise unserer 
einheimischen Anuren passen? Ich glaube kaum. 

Die Frosche steigen zwar wie die Tritonen mit ihren Seitenorganen im 
Frihjahr ins Wasser, aber wie verschieden verhalten sie sich dort! 

Die Tritonen bleiben monatelang im Wasser, auf dessen Grund sich ihr 
ganzes Leben abspielt. Hier jagen und verschlingen sie ihre Beute, hier finden 
sich die Geschlechter und hier fithrt das Mannchen seine Liebestanze auf. 
Die Tritonen sind wieder ganz Fisch geworden und miissen deshalb vor allem 
eins besitzen, die Seitenorgane. 

Die Froésche suchen dagegen die Dauer ihres Wasseraufenthaltes mog- 
lichst abzuktirzen. Die Wassertiefe bleibt ihnen fremd. Nur in Gefahr ziehen 
sie sich dorthin zuriick, ihr ganzes Leben spielt sich an der Oberflache ab. 
Und da ihr Kopf aus dem Wasser auftaucht, so findet das Sinnesleben 
sozusagen ,auf dem Lande” statt. Nie jagen und fressen sie unter Wasser, 
kein Liebestanz, durch Wasserschwingungen dem Partner ubermittelt, ist je 
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beobachtet worden. In der Luft wird die Beute erhascht und durch die Luft 
werden die Sinneseindriicke, die die Geschlechter zusammenfihren, tber- 
tragen. Dass die Frosche Landtiere sind und bleiben, zeigen sie schon durch 
den Besitz einer Stimme. 

Gewiss ist z. B. unser Wasserfrosch recht stark ans Wasser gebunden, 
aber auch er steht ihm im Grunde genommen so fremd gegentiber wie seine 
Verwandten. 

Nein, besassen solche Tiere Seitenorgane, so wurde das ihrer Lebens- 
weise nicht entsprechen. 

Ein einziger unserer einheimischen Anuren ist etwas starker ans Wasser 
angepasst, die Unke. Sie verlasst es seiten, fast nur, wenn sie sich ins Winter- 
quartier zurtickzieht. Die Metamorphose geht ohne wesentlichen Wechsel der 
Lebensweise vor sich, das Jungtier steigt nicht ans Land. Die Unke vermag 
sogar ihre Beute unter Wasser zu jagen. Aber in der Regel halt auch sie 


sich an der Oberflache auf und jagt nach Art der andern Anuren. 


Auch im kKorperbau aussert sich diese gesteigerte Wasseranpassung. 
Ihre plumpen Formen nahern sich etwas dem Xenopus-Typus, allerdings noch 
weniger ausgesprochen als bei Hymenochirus. 

Nach der Lebensweise beurteilt, ist also die Anwesenheit von Seiten- 
organen oder Resten solcher bei der erwachsenen Unke nicht ausgeschlossen. 


Ich habe bei Rana, Bufo, Hyla, Alytes, Bombinator und Discoglossus 
histologisch untersucht, ob nach der Metamorphose noch Seitenorgane vor- 
handen sind. 

Bei Rana, Bufo, Hyla und Alytes, also aiien emheimischen Anuren mit 
Ausnahme der Unke, bilden sich die Seitenorgane wahrend der Metamorphose 
zurick. Untersucht man die jungen Tiere auch nur kurze Zeit, nachdem 
sie das Wasser verlassen haben, so sind die Organe schon spurlos ver- 
schwunden. 

Dass das Fehlen der Seitenorgane der Lebensweise dieser Tiere ent- 
spricht, ist vorhin theoretisch abgeleitet worden. 


Auch bei Discoglossus fehlt jede Spur von Seitenorganen. Ich untersuchte 
dieses Tier, erstens, weil es das Wasser nur selten verlasst und zweitens 
seiner urspriinglichen systematischen Stellung wegen. Die Moglichkeit, noch 
Seitenorgane anzutreffen, war also nicht auszuschliessen. 

Bei Bombinator (Fig. 41—--43) schwinden die Seitenorgane zur Zeit 
der Metamorphose nicht oder nur zum Teil. Zwar werden sie bei Ober- 
flachenbetrachtung nach und nach unsichtbar (Fig. 15—16), doch kommt 
das nur daher, dass sie jetzt nicht mehr tber die Epidermis vorragen. Auch 
beim erwachsenen Tier sind noch Seitenorgane vorhanden. Sie scheinen aller- 


dings nur noch im Gebiet des Rumpfseitennervs vorzukommen, hauptsach- 
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lich in seinem vordern Teil, dort, wo er nach Durchkreuzen des Lymphraums 
zur Nackenhaut zieht. 

In Fig. 41—43 sind drei Entwicklungsstadien der Unken-Seitenorgane 
abgebildet. 

Fig. 41 zeigt ein Organ vor der Metamorphose. Es weicht in nichts 
von den Seitenorganen anderer Anurenlarven ab. Charakteristisch ist, wie 
es sich steil higelférmig tuber 
die Epidermisoberflache erhebt. 
Das bedingt auch seine gute 
Sichtbarkeit (Fig. 15). Gegen 
das Corium ist es auch nicht in 
Spuren eingesenkt. 

In Fig. 42 ist ein Organ 
kurz nach der Metamorphose 
abgebildet. Man erkennt  so- 
gleich, dass es von aussen nicht 
mehr sichtbar sein kann (Fig. 
16), denn es ist von der Um- 
gebung uberwachsen worden. 
Xs steht aber mit der Aussen- 
welt noch immer durch einen 
ganz feinen Porus in Verbin- 
dung. Bisweilen kann es sich 
etwas ins Bindegewebe  ein- 
senken (Fig. 42). 


Fig. 43 zeigt das Organ des : i 
lerwachsenen. Es unterscheidet loBi. Merv. SU-Bi. 
sich nur quantitativ von dem Fig. 41. Unkenlarve 30 mm. Larvales, hugelartig 
des Jungtiers (Fig. 42). Einer- vorragendes Seitenorgan. Vergr. 480 mal. 
seits ist es nicht ruckgebildet und steht nach wie vor mit der Aussenwelt 
durch einen Porus in Verbindung, anderseits hat es sich auch nicht weiter 
entwickelt, sich nicht eingesenkt und keine Hilfsapparate, wie z. B. die 
Organe der Aglossen, gebildet. Neben funktionsfahigen Organen findet man 


auch solche, die in Zerfall begriffen und von der Epidermis ganzlich uber- 


wachsen sind. 

Die Ergebnisse an Bombinaior sind von hoéchster Wichtigkeit, denn sie 
beweisen, dass auch bei den phaneroglossen Froéschen die Zeit der Ruck- 
bildung der Seitenorgane nicht mit der Metamorphose zusammenzufallen 
braucht, sondern das nur tut, wenn mit dieser ein Wechsel der Lebensweise 
Hand in Hand geht. 

Bombinator, der einzige einheimische, starker ans Wasser angepasste 
Frosch, ist zugleich der einzige, der auch in erwachsenem Zustand noch 
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Sti K Sinz. germ. Seitenorgane _besitzt, wenn 
diese auch schwach ausgebildet 
sind. Die oben geausserte Ver- 

mutung hat sich also bestatigt. 

Andere Anuren, Gibt 

es auslandische phaneroglosse 

Anuren, bei denen mit Aus- 

sicht aut Erfolg nach Seiten- 

organen zu fahnden ware? 

Mir ist keine Form bekannt, 

deren Bau auf ein einiger- 

massen ausgesprochenes Was- 

serleben schliessen liesse. Es 

sind also hochstens Seiten- 


16Bi. strBi organe in schwacher Ausbil- 
Unke 16 mm. Seitenorgan kurz nach der dung, etwa wie bei unserer 
Metamorphose. Vergr. 480 mal. Unke, zu erwarten, die ausser- 
lich nicht sichtbar sind. 
Sti z. Dennoch habe ich im 
; Wiener naturhistorischen Mu- 
seum die ganze Anurensamm- 
lung, wenn notig mit Be- 
nutzung der Lupe, durchsucht. 
Besondere Aufmerksamkeit 
wandte ich den Zystignathiden 
Pseudis und Calyptocephalus 
zu, die ausschliesslich Wasser- 
bewohner sein sollen. 

Ich fand nichts. Das be- 
weist aber nur, die 
schwache Ausbildung der Or- 
gane und der mangelhafte Er- 
haltungszustand der Haut ein 
I-erkennen verunmoglichten. 
Vermochte ich sie doch nicht 

Unke, erwachsen 33 mm, Seitenorgan eines ejnmal bei den Riesenlarven 
usgewachsenen Tiers. Vergr. 480 mal 
der oben erwahnten Zystigna- 
wo sie sicher vorhanden sein mussen, aufzufinden. Ich zweifle nicht 


n, dass sich bei histologischem Studium oder der Untersuchung lebens- 


‘rischer Haut noch bei einer Menge von Anuren Seitenorgane auffinden liessen. 
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Also auch bei den Anuren entsprechen sich Ausbildungsgrad des Seiten- 
organsystems und Abhangigkeit seines Tragers vom Wasser. Fiir die Aglossen 
gilt das gewiss. Die Phaneroglossen sind im allgemeinen, auch wenn sie ihr 
ganzes Leben im Wasser verbringen, nur wenig an dieses angepasst. Man 


darf bei ihnen deshalb hochstens ein schwach entwickeltes Seitenorgansystem 


vermuten. Die Unke, der am starksten ans Wasser angepasste einheimische 
Frosch, besitzt in der Tat zeitlebens Seitenorgane. 


C. GYMNOPHIONEN. 


Nur von drei Gattungen der Gymnophionen, /chthyophis (132), Hypoge- 
ophis (12) und Typhlonectes (132) ist etwas uber das Seitenorgansystem 
bekannt. 

Ichthyophis macht die erste Entwicklung am Lande durch, geht dann 
aber als Larve ins Wasser und bleibt dort bis zur Metamorphose. Das 
erwachsene Tier lebt auf dem Lande. 

Die Seitenorgane der Larve sind wohl entwickelt und in eigentliche 
Seitenorgane und ,,Nebenohren” differenziert. Sie sollen dem Erwachsenen 
fehlen. 

Bei Hypogeophis nimmt das aus dem Ei schlipfende Tier sogleich die 
Lebensweise des Erwachsenen an. Es gelangt nie ins Wasser. 

Die Seitenorgane werden zwar in der Ontogenese angelegt, verschwinden 
aber schon frihzeitig wieder. 

Typhlonectes ist vivipar und geht nie ins Wasser. 

Schon bei altern Embryonen liessen sich keine Seitenorgane mehr auf- 
finden. 

Also auch bei den Gymnophionen stimmen, soweit sich das beurteilen 
lasst, Ausbildungsgrad des Seitenorgansystems und Abhangigkeit seines Tra- 


gers vom Wasser tberein. 


D. DIE BEDEUTUNG DER TATSACHE, DASS SICH AUSBIL- 
DUNGSGRAD DES SEITENORGANSYSTEMS UND ABHANGIG- 
KEIT SEINES TRAGERS VOM WASSER ENTSPRECHEN. 


Bis jetzt lag es nahe, das Erhaltenbleiben der Seitenorgane bei erwach- 
senen Amphibien als partielle Neotenie anzusehen. Man konnte annehmen, 
dass das Seitenorgansystem ein Larvenmerkmal sei, das als solches in der 
Metamorphose schwinde. Neotenie ware ein Bestehenbleiben der Seitenorgane 
eben deshalb, weil sich ausnahmsweise die Wirkung der Metamorphose nicht 
geltend machen wurde. 

Ich halte diese Auffassung nicht fiir richtig. Ein Larvenmerkmal im 


engern Sinn ist morphologisch ohne grosse Bedeutung, da es eine neuerwor- 
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bene Anpassung an eine besondere Lebensweise ist. (7. B. Larvenschnabel, 
Haftapparate, Flossensaum.) Zu dieser Kategorie gehért das Seitenorgan- 
system sicher nicht. 

Um es dennoch zum Larven- oder Jugendmerkmal stempeln zu kénnen, 
musste gezeigt werden, dass es im typischen Fall zu einem genau bestimmten 
Zeitpunkt vor der Vollendung des Wachstums des Individuums schwindet. 

Es war die Aufgabe dieses Abschnittes zu zeigen, dass ein solcher 
hxierter Zeitpunkt nicht existiert. Das Seitenorgansystem schwindet aus rein 
ausserlichen Grunden dann, wenn es keine Funktion mehr auszutiben vermag. 
Dass die Ruckbildung oft auf die Grenze des Larven- und Erwachsenen- 
lebens, die Metamorphose, fallt, berechtigt nicht dazu, sie mit dieser in nahern 
Zusammenhang zu bringen. 

Zu jedem Amphibium gehort also ein Seitenorgansystem. Es ist weder 
bioss ein Teil der Organisation der Larve, noch bloss der des Erwachsenen, 
sondern ein Teil der Gesamtorganisation des Tiers, die sich aus dieser Zwei- 
heit zusammensetzt, und es erhalt sich so lange, als es eine Funktion aus- 
zuuben vermag. 


Die vorhin angefuhrte Auffassung des Seitenorgansystems ermdoglicht 
f 


auch das Verstandnis einer héchst auffallenden Erscheinung, die kurz be- 
sprochen werden soll. 

Ohne Zweifel gibt es unter den heute lebenden Amphibien einzelne 
Stamme, die auf dem Wege sind, sich vom Wasser immer mehr unabhangig 
zu machen, wahrend andere, die schon weitgehend dem Lande angepasst 
waren, wieder ins Wasser zuriicksteigen. 

Anderseits zeigen alle Amphibien den Ausbiidungsgrad der Seitenorgane, 
den sie nach ihrer jetzigen Lebensweise beanspruchen k6énnen. 

Daraus folgt, dass es Amphibien geben muss, die als erwachsen Seiten- 
organe besitzen, obgleich sie ihren Vorfahren fehlten, bei denen also ein 
einst ruckgebildetes Organ wieder aufgetaucht ist. 

Dass es solche Amphibien geben muss, ist klar. Schwieriger ist es aber 
schon anzugeben, welche Formen speziell diese Entwicklung durchgemacht 
haben. 

Wahrscheinlich scheint sie mir fiir die Unke und die aglossen Anuren. 
Denn diese sind nach ihrem Korperbau eine Umformung des Typus Frosch, 
dem die Seitenorgane fehlen, fiir das Wasserleben, also (als erwachsen) 
sekundare Wassertiere. 

Auch unsere einheimischen Tritonen scheinen wieder ins Wasser zuriick- 
zusinken, Pleurodeles verlasst es selten und die Perennibranchiaten haben 
diesen Weg schon ganz vollendet. 

Ist das nun eine eigentliche Umkehrung der Entwicklung, das Wieder- 


auftauchen eines geschwundenen Organs? Wenn man das Seitenorgansystem 
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so auffasst, wie ich es oben getan habe, so ist das nicht der Fall. Ein Beispiel 
soll das zeigen. 


Man denke sich eine Rattenzucht, in der jedem Tier zu einer gewissen 
Zeit seines Lebens der Schwanz abgeschnitten wird. Dennoch werden die 
Jungen stets mit langen Schwanzen zur Welt kommen, aber immer schneidet 
sie der Ziichter wieder ab. i 

Durch einen ahnlichen Eingriff wird das Seitenorgansystem im Moment 
des Ubergangs zum Landleben zerstért, ohne dass dadurch seine Keimes- 
anlage im geringsten beeinflusst wiirde. 

Nun moge es einigen Ratten gelingen zu entwischen. Ist es da wunder- 
bar, dass nun die folgenden Generationen zeitlebens lange Schwanze tragen ? 

Gerade so verhalten sich die Seitenorgane. Fallt der aussere Grund, der 
sie vernichtete, das Landleben, weg, so kénnen sie sich wieder dauernd 
erhalten. 

Die ganze Erscheinung hat also mit dem DoLto’schen Gesetz von der 
Unumkehrbarkeit der Entwicklung tberhaupt nichts zu schaffen. 

(Natiirlich ist es nicht der direkte Eintluss der Trockenheit, der die 
Organe zum Schwinden bringt. Ihre Ruckbildung ist erblich festgelegt, sie 
tritt auch ein, wenn ein Individuum gezwungen wird, im Wasser zu verbleiben. 
Aber diese erbliche Fixierung richtet sich genau nach der Lebensweise und 
ihre Wirkung ist die gleiche, wie es der direkte Einfluss des Landes sein 
wurde. ) 


3. Abschnitt. 


DIE SEITENORGANE VON SALAMANDRA ATRA 
LAUR, IHR VERHALTEN BEI AMPHIBIENLAR- 
VEN, DIE NIE INS WASSER GELANGEN, UND 
IHRE RUCKBILDUNG 


A. EIGNUNG VON SALAMANDRA ATRA LAUR. FUR DIE UNTER- 
SUCHUNG DIESER FRAGEN, MATERIAL UND TECHNIK. 


Eignung von Salamandra atra Laur. fiir die Untersuchung. 


Zuerst einige Worte tiber die Biologie des Alpensalamanders: 


Salamandra atra Laur. lebt zu keiner Zeit ihres Lebens im Wasser, sie 
ist ein vollstandiges Landtier geworden. Es entwickeln sich in der Regel zwei 
Junge, eins in jedem Uterus. Diese wachsen zuerst auf Kosten ihres Dotter- 
sacks, dann fressen sie den Brei, der dadurch entsteht, dass sich von der 
etwa 40 Eiern in jedem Uterus gewohnlich nur eins weiterentwickelt, wah- 
rend die andern bald zerfliessen, und schliesslich ernahren sie sich auf osmo- 
tischem Weg, indem sich ihre riesig entwickelten Kiemen innig der Uterus- 
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wand anschmiegen. Zuletzt bilden sich die Kiemen zuriick. Sie sind bei der 
Geburt verschwunden. 
Die Tragzeit ist je nach den klimatischen Verhaltnissen des Wohnortes 


verschieden. Dort, wo ich sammelte, kommen die Jungen im dritten Sommer 
zur Welt. Das lasst sich daraus schliessen, dass man unmittelbar nach dem 
Winterschlaf Larven mittlerer Grosse, deren Entwicklung im letzten Jahr 
begonnen haben muss, und ganz grosse, um ein Jahr 4ltere, die also schon 


im dritten Jahr stehen, findet. 

Salamandra atra mit ihrer dreijahrigen Tragzeit eignet sich also aus- 
gezeichnet fiir die Untersuchung der Frage, ob auch Amphibienlarven, die 
iiberhaupt nie.ins Wasser gelangen, Seitenorgane besitzen. 

Und da das der Fall ist, so ist der Alpensalamander mit seinen schonen 
und grossen Zellelementen auch ein geeignetes Objekt zum Studium der 


Ruckbildung der Seitenorgane. 


Material. 

Ich sammelte das notige Salamandra-atra-Material hauptsachlich in den 
Talern der Kantone Glarus und St. Gallen, die sich um den Murtschenstock 
gruppieren. Bei Regenwetter kriechen die Tiere zahlreich auf der Weide 
und im Wald umher oder sie halten sich unter Steinplatten auf, wo sie 
ebenfalls leicht aufzufinden sind. Bei schénem Wetter ziehen sie sich tief 
in die Klufte zuriick und sind dann kaum erhaltlich. 

Zum Vergleich wurden auch die andern einheimischen Amphibien, Sala- 
mandra maculosa Laur., Triton, Rana, Bufo, Hyla, Alytes und Bombinator, 
untersucht. 

Technik 

Die Seitenorgane schrumpfen ausserordentlich leicht. Chloroformiert man 
die Tiere, so findet man an ihrer Stelle nur noch Locher mit einigen ver- 
juollenen Zelltriimmern. Auch die tibrige Epidermis wird schwer geschadigt. 
Einzig das Téten durch Dekapitieren liefert einwandfreie Resultate. 

Die gewohnlichen Sublimatgemische sind zur Fixierung nur mit grosser 
Vorsicht anwendbar, fast immer treten bedeutende Schrumpfungen auf. 

Tadellos fixieren dagegen Gemische mit Osmiumsaure, speziell die Flem- 
mingsche Losung. Diese hat allerdings den Nachteil, dass die Epidermis so 
sprode wird, dass beim Herstellen der Schnitte fast immer Risse entstehen. 
Doch schaden diese, da sofort als Kunstprodukte erkennbar, nicht viel. 

Die besten Farbungen wurden mit Safranin und Eisenhamatoxylin nach 
Heidenhain erzielt. Je nach Starke und Art der Differenzierung erhalt man 
mit letzterer Farbungen des Kerns, der Zellgrenzen, des Plasmas, der Sinnes- 
haare usw. Eine reine Kernfarbung ist nur durch Differenzierung mit Pikrin- 


sdure, nicht aber mit Fisenalaun erhaltlich. 
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Als Plasmafarbung wurde besonders Eosin, Pikrinsaure und Lichtgriin 
verwendet. 

Sehr nutzlich war die Entpigmentierung ganzer Objekte oder aufge- 
zogener Schnitte durch naszierendes Chlor. Durch sie werden die Osmium- 
mederschlage und das natiirliche Pigment entfernt und ausserdem beeinflusst 
sie die Farbbarkeit der Kerne sehr giinstig. Gut fixiertes Material wird 
dadurch in keiner Weise beschadigt. 


B. DIE ENTWICKLUNG DER SEITENORGANE VON SALA- 
MANDRA ATRA LAUR. 
Emleitung. 

Wenn eine Amphibienlarve ihre friihe Entwicklung auf dem Lande 
durchmacht und erst spater ins Wasser gelangt, so wird die Entwicklung 
des Seitenorgansystems dadurch in keiner Weise beeinflusst. Das zeigt sich 
bei Salamandra maculosa (72), Alytes, Pipa (89) und Ichthyophis (132). 

Doch dartiber, wie sich die Seitenorgane verhalten, wenn weder die 
Larve, noch das erwachsene Tier je das Wasser betritt, existieren in der 
Literatur nur kurze, beilaufige Bemerkungen. 

Die Larve von Hypogeopius soll Seitenorgane besitzen, die ahnlich wie 
bei [chthyophis gebaut sind, aber spater sichtbar werden und fruher wieder 
verschwinden. 

Bei 7Typhlonectes sollen schon der altern Larve im Uterus die Seiten- 
organe fehlen. 

Der Salamander Plethodon lebt fast reptilartig auf dem Lande und ent- 
wickelt sich auch dort. Altern Embryonen sollen Seitenorgane fehlen (66). 

An einer 3 cm langen Larve von Salamandra atra will MALBRANC (89) 
die Seitenorgane bei ausserlicher Untersuchung gefunden haben. Doch kann 
man auf diese Weise Hautdrusen und Seitenorgane nicht unterscheiden. Am 
Rumpf sind uberhaupt nur jene, die MaLsBranc offenbar als Seitenorgane 
beschrieben hat, sichtbar. Hingegen hat Prnkus (118) eine Radix dorsalis 
lineae lateralis VII aufgefunden und dadurch sicher bewiesen, dass der Alpen- 
salamander ein Seitenorgansystem besitzt. 

Wo man bei Formen, die nie ins Wasser gelangen, vergeblich nach Seiten- 
organen suchte, sind nur altere Larven untersucht worden. Wo man dagegen 
auch frtihe Stadien bertcksichtigte, ist das Seitenorgansystem noch immer 
gefunden worden. Man darf deshalb als sicher annehmen, dess es bei allen 
Amphibien embryonal angelegt wird. 

Uber den histologischen Bau solcher Seitenorgane, die nie ins Wasser 


gelangen, ist nichts bekannt. Um diese Liicke auszufillen, habe ich ihre 


Entwicklung bei Salamandra atra Laur. untersucht. 
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Der histologische Bau. der Seitenorgane. 
Wenn der Embryo eine Lange von etwa 10 mm erreicht hat, ist die 
fruhe Entwicklung des Seitenorgansystems einigermassen abgeschlossen. 
Nun beginnt die eigentliche Entwicklung der Seitenorgane, die in der 
gewohnten Weise vor sich geht. Nur fallt ihr langsames Tempo, verglichen 
mit entsprechenden Stadien anderer Urodelen, auf. Noch bei einer 29 mm 
langen Larve fanden sich einzelne von der Oberflache abgeschlossene Organe. 
Fig. 44 zeigt ein solches Organ. 
Man sieht die zweischichtige, aussen von einem Cuticularsaum bedeckte 
Larvenepidermis. In ihr liegt das knospenf6rmige Se‘tenorgan, fiir das auf 


diesem Stadium die im Ver- 


Sink. Blase Jtiz. gleich zur Hohe’ enorme 
Cut. Sinz’ Pig. 


Breite charakteristisch ist. 
Sie hangt naturlich mit der 
geringen Hohe der Epidermis 
zusammen, die es dem Or- 
gan verunmoglicht, sich in 
einer andern Richtung aus- 
zudehnen. 

lassen sich Stutz- 


und Sinneszellen unterschei- 
den, Die Kerne der Stutz- 
zellen liegen basal. Auch sie 
str Bi. 10'Bi. Ep. besitzen eine im Verhaltnis 
Fig. 44. Salamandra-atra-Larve 29 mm. Seitenorgan, Hohe viel 
das sich noch nicht nach aussen geoffnet hat. Fix.: Breite und sind deshalb nicht 
Sublimat. Farb.: Hamalaun-Eosin. Vergr. 400 mal. lang und schlank, sondern 
plump und gedrungen. Ihr Querschnitt ist in der Regel annahernd rechteckig 
oder quadratisch. Sie konnen deshalb nicht mit den kugeligen Kernen der 
Sinneszellen verwechselt werden, von denen sie sich auch durch ein dichteres, 
starker farbbares Kerngerist unterscheiden. Typisch fiir Selamandra atra 
ist auf diesem Stadium eine kraftige Pigmentierung des distalen Endes der 
Stutzzellen. 

Die Kerne der Sinneszellen sind kugelig. Sie bilden gegentitber der basalen 
eine zweite, hoher gelegene Kernschicht. Die breite, plattgedruckte Form 
des Organs bedingt es, dass in seinem Zentrum keine Sinneszellen liegen 
kénnen, denn sie haben dort keinen Platz. Sie ordnen sich deshalb kranz- 
formig an der Peripherie an. Darum liegt im zentralen Querschnitt rechts 
und links eine Gruppe von Kernen der Sinneszellen. (Auf Fig. 44 links und 
rechts je zwei Kerne, rechts ganz peripher angeschnitten.) Im vorhergehen- 
den und folgenden Schnitt ist schon eine vollstandige Reihe von Kernen 
vorhanden. Die Sinneshaare fehlen auf diesem Stadium noch. 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE ” 
Besonders bezeichnend ist, dass der Gipfel des Organs jetzt noch in einer 
kugeligen Blase eingeschlossen ist. Ihre distale, den Abschluss nach aussen 
bildende Wand wird durch die Cuticula der Epidermis geliefert. Sie ist stark 
pigmentiert und ihre Mutterzellen sind abgeplattet. Die proximale Wandung 
der Blase wird durch die Gipfel der Stiitz- und Sinneszellen gebildet. 
Dort, wo das Organ liegt, ist die Epidermis kaum wahrnehmbar nach 
aussen vorgebuchtet und der geradlinige Verlauf der Basalmembran ist iiber- 


SUK Jinh. Sinz. Sink. 


Der Seitennerv liegt 
so tief im Bindegewebe, 
dass er in den Figuren 
nicht sichtbar ist. Auf 
gunstigen Schnitten sieht 
man Nervenfasern zur 
Knospe aufsteigen und 
sich in ihr verteilen. 

Der nachste Schritt 


\ 


der Entwicklung ist nun 


die Offnung des Organs 
nach aussen, die schon 


bei jungern Larven als 


' 
- 
‘ 


der beschriebenen  ein- loBi 


Fig. 45. Salamandra-atra-Larve 37 mm. Fertig entwickeltes 


Fi g. 45 zeigt ein junges Seitenorgan. Fix.: Flemming. Farb.: Eisenhamatox. 
solches Organ. Vergr. 572 mal. 

Es hat nun die charakteristische Seitenorgan-Gestalt erhalten. 

Die Lange der Stutzzellen hat zugenommen und dadurch ragt das Organ 
betrachtlich nach aussen vor, wobei es auch die Zellen der allgemeinen Epi- 
dermis, von denen es teilweise bedeckt wird, mithebt. 

Die grossere Hohe des Organs erlaubt nun den Sinneszellen, sich im 
Zentrum zu einem kompakten Haufen zusammenzuschliessen, der rings von 
Sttitzzellen umgeben wird. Ganz deutlich ist nun die Schicht der Stiitz- und 
Sinneszellen-Kerne zu unterscheiden. An der Sinneszelle lasst sich ein nach 
aussen ragender, geschwarzter Stift, das Sinneshaar, darauf eine helle Plasma- 
partie, dann das dunkler gefarbte Zellplasma unterscheiden. 

Die mit der Aussenwelt in Beriithrung stehenden Zellgipfel bilden einen 
ganz flachen Krater, in dessen Grund die Sinneshaare stehen und auf dessen 
Rand als Sekret der Stiitzzellen ein ahnlicher hyaliner Zylinder wie bei andern 
Urodelen vorzukommen scheint. 

Gegen das Corium wolbt sich das Organ auch jetzt noch h6échstens in 
Spuren vor. 
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Es unterscheidet sich kaum von den Seitenorganen anderer Urodelen- 


larven im gleichen Stadium, die im Wasser leben. Es ist deshalb nicht daran 


zu zweifeln, dass es funktionsfahig ist. 


Fig. 46 zeigt das Organ einer 52 mm langen Larve. Sie steht kurz 


vor der Geburt, zeigt aber noch keine Zeichen der Metamorphose, die sich 


im Schwund der Kiemen und in der Riickbildung der Seitenorgane aussert. 


MtK Jin K 


Sink 


Fig. 46. Salamandra-atra-Larye 52 mm. Stark entwickeltes, 

nit der Basis ins Corium versenktes Seitenorgan. Fix.: 

Fiemming. Farb.: Eisenhamatox.-Pikrinsaure. Vergr. ca. 
400 mal. 


Die Epidermis hat 
sich verdickt und ist 
mehrschichtig geworden. 
Charakteristisch ist das 
beinahe vollstandige Feh- 
len der Leydig’schen Zel- 
len. Salamandra atra un- 
terscheidet sich dadurch 
auf den ersten Blick von 
Salamandra maculosa, de- 
ren Larvenhaut an man- 
chen Stellen mit diesen 
Zellen so vollgepiropft ist, 
dass die unveranderten 
Epidermiselemente kaum 
mehr zu erkennen sind. 
Der Mangel dieser Zellen 
ist offenbar eine Anpas- 
sung an das Leben im 
Uterus, wo es unnotig ist, 
die Haut standig feucht 
und schleimig zu erhalten. 

Die mehrzelligen Dru- 
sen, die schon stark ent- 
wickelt sind, haben die 
I-pidermis von der Schicht 
straffen Bindegewebes, der 
sie vordem auflag, abge- 


hoben. 


War fur das Stadium der Fig. 45 das Vorragen des Organs nach aussen 


bezeichnend, so ist jetzt die Versenkung seiner Basis ins Bindegewebe charak- 


teristisch. Eine solche findet sich sonst nur bei Formen mit zeitlebens sich 


erhaltenden Seitenorganen nach der Metamorphose. Sie fehlt deshalb auch 


(oder ist nur in Spuren angedeutet) bei allen phaneroglossen Anuren (Fig. 


41—42; Fig. 52—55), ja, sogar bei den Seitenorganen der erwachsenen Unke 


(Fig. 43). 
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Glich also das Organ der Fig. 45 den Seitenorganen irgendeiner Triton- 


Larve, so stimmt jetzt das Organ der Fig. 46 mit den Seitenorganen eines 
erwachsenen Triton zur Zeit des Wasserlebens iiberein, wo ebenfalls der 
Gipfel des Organs im Niveau der Epidermisoberflache liegt, die Basis dagegen 
ins Corium versenkt ist. (Das Triton-Organ ist allerdings noch starker ent- 
wickelt. Es ist grésser, besitzt an seiner Basis grosse Blutlakunen, es fehlt 
dort dem Bindegewebe das Pigment usw.) 

Eine vergleichende Betrachtung der Amphibien, die solch versenkte 
Organe besitzen, im Gegensatz zu jenen, wo sie oberflachlich bleiben, zeigt, 
dass diese Bildung nur bei stark funktionierenden Seitenorganen auftritt. 

Die Gesamtform des Seitenorgans von Salamandra atra ist nun nicht 
mehr knospen-, sondern eher keulenf6rmig. Die Stelle, wo es dem Corium 
aufsitzt, besitzt nur noch eine kleine Flache und ausserdem ist der ganze 
untere Teil des Organs verschmalert. Dadurch werden die Stiitzzellenkerne 
gezwungen, sich mehrreihig anzuordnen, bis sie schliesslich, dicht gedrangt, 
etwa drei Viertel der Gesamthohe des Organs einnehmen. 

Oben besitzt das Organ dagegen seine natiirliche Breite. Die Sinneszellen 
haben sich im Vergleich mit dem Stadium der Fig. 45 nicht verandert, nur 
sind sie in der Knospe weiter nach oben gerickt. 

Deckzellen, wie sie die erwachsenen Urodelen besitzen, d. h. Zellen der 
allgemeinen [pidermis, die sich dem Organ innig anlegen und sich dabei 
abplatten, sind beim Alpensalamander nicht deutlich zu erkennen. 

Hingegen bilden peripher gelegene Stutzzellen eine Hiille um die Knospe. 
Ich nenne sie deshalb Mantelzellen. Ihre Kerne sind gleichmassig tber die 
ganze Peripherie verteilt, also nicht wie die der eigentlichen Stttzzellen an 
die Basis des Organs gebunden. 

Noch immer besitzt das Organ Sinneshaare und nach wie vor wird es 
von Nerven versorgt. Beide Gebilde werden bei Eisenhamatoxylinfarbung oft 
geschwarzt und sind dann sehr deutlich sichtbar. 

Wahrend des ganzen Larvenlebens findet man also keine Spur von Rick- 
bildung der einzelnen Seitenorgane. Bis zum Eintritt der Metamorphose ent- 
wickeln sie sich standig und ungestort weiter. 


Die topographische Verteilung der Settenorgane. 


Durch Obertlachenbetrachtung lasst sich kaum etwas iber die Verteilung 
der Seitenorgane feststellen. Am Rumpf sind sie tberhaupt nicht sichtbar 
und in der Kopfregion lauft man bestandig Gefahr, sie mit Hautdrtisen zu 
verwechseln. Nur bei ganz jungen Larven und Embryonen liegen die Ver- 
haltnisse etwas giinstiger. Sichere Resultate habe ich aber nur durch histo- 
logische Untersuchung und Rekonstruktion von Schnittserien erhalten konnen. 

Die Supraorbitallinie besitzt den gewohnten Verlauf. Grossten- 
teils bleibt sie streng einreihig und beweist dadurch, dass sie nur aus den 
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durch Zerfall des ausgewucherten Zellstreifens entstandenen primaren Seiten- 
organen besteht und dass weitere Teilungen nicht stattgefunden haben. Nur 
vor der AugenOffnung stehen langs einer ganz kurzen Strecke zwei bis drei 
Organe nebeneinander, bleiben aber von der Infraorbitallinie weit getrennt. 
Rostral von der Nasenoffnung biegt die Linie zuerst etwas lateralwarts ab und 
erreicht den Kieferrand. Dann biegt sie nach innen um und zieht diesem 
parallel bis gegen die Mediane. 

Bei einer 30 mm langen Larve bestand die Supraorbitallinie rechts aus 
15, links aus 18 Organen. 

Die Infraorbitallinie verlauft ebenfalls typisch. Hinter dem 
Auge ist sie streng einreihig. Unter und vor diesem wird sie breiter, so dass 
zwei bis drei Organe nebeneinander stehen. Deren Anordnung ist aber regel- 
los, es kommt nicht zur Ausbildung von Gruppen oder Parallelreihen. Die 
Linie endet stark verbreitert in der Gegend der Nasendffnung. 

Bei einer 30 mm langen Larve waren rechts 19, links 22 Organe vor- 
handen. 

Das hyomandibulare Liniensystem besteht aus den ge- 
wohnten Teilen. Es ist tberall einreihig. Besonders schén sind auf dem 
Unterkiefer die Gular- und Orallinie ausgepragt. In einem einzigen Fall habe 
ich dort zwei zusammenhangende Organe gefunden, die ein Teilungsstadium 
darstellen kénnten. Da sie aber das vorderste Ende der Linie bilden, so ist 
es wahrscheinlicher, dass sie durch unvollstandige Zerteilung des hier ge- 
stauten Bildungsmaterials entstanden sind. 

Occipitale Seitenorgane finden sich in der gewohnten Weise. 

Die drei Rumpfseitenlinien sind ebenfalls vorhanden. Sie 
sind einreihig und ihre Organe stehen weit auseinander. Besonders die obere 
und untere sind recht schwach entwickelt. Auf dem Schwanze liegen nie 
Seitenorgane, er wird von ihnen wberhaupt nicht erreicht. Die Seitenlinien 
lassen sich nur etwa bis in die Mitte des Rumpfes verfolgen, dort werden 
die Organe seltener und seltener. Schliesslich enden die Linien, ohne je die 
Hohe der Hinterextremitaten erreicht zu haben. Dieses Verhalten ist naturlich 
eine Ruckbildungserscheinung. Es ist von allen Amphibien allein bei Sala- 


mandra atra bekannt. 


Schlussbetrachtung. 


Uber die Entwicklung der Seitenorgane von Salamandra atra Laur. ist 
also folgendes ermittelt worden: 
1. Die frihe Entwicklung verlauft in gewohnter Weise. 


2. Die Organe mittelgrosser Larven stimmen in allem mit denjenigen 


freilebender Urodelenlarven wberein. 
3. Die Organe kurz vor der Metamorphose nahern sich dagegen durch 
die Versenkung ihrer Basis ins Bindegewebe den Seitenorganen erwachsener 
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fritonen zur Zeit des Wasseraufenthaltes. Sie besitzen eine eigentiimliche 
KKeulengestalt, indem ihre Basis stielformig verschmilert ist. 


4. Es lasst sich eine fortschreitende Entwicklung des Einzelorgans durch 
das ganze Larvenleben hindurch feststellen, von Riickbildung findet sich 
keine Spur. 

5. Die Sinneslinien sind fast alle einreihig, Gruppenstellung der Organe 
fehlt. Das Seitenorgansystem ist also schwach entwickelt. 

6. Es sind die fiir alle Urodelen typischen Sinneslinien vorhanden. Die 
mittlere Rumpfseitenlinie erstreckt sich nur bis in die Nahe der Hinterbeine, 
ein Verhalten, das bisher bei keinem Amphibium beobachtet wurde. 


Im Vergleich mit demjenigen anderer Urodelen ist das Seitenorgan- 
system von Salamandra atra schwach entwickelt. Das aussert sich in der 
geringen Zahl von Organen, darin, dass man keine Organe in Teilung findet, 
im Fehlen der Gruppen und in der geringen Ausbildung der Rumpfseiten- 
linien. 

Hingegen zeigt das einzelne Seitenorgan keine Spuren mangelhafter Aus- 
bildung. Es wird in der gewohnten Weise innerviert, es besitzt Sinneshaare 
und wahrscheinlich sogar einen Gallertzylinder. An seiner Funktionsfahigkeit 
kann nicht gezweifelt werden. 


Das ist nicht sehr erstaunlich, wenn man bedenkt, dass es sogar gelungen 
ist, aus dem Uterus entnommene Larven ans Wasserleben zu gewohnen, 


ja sogar das Muttertier zu zwingen, erst mittelgrosse Larven ins Wasser 
abzusetzen. Das ist nur moglich, weil der ganze Bau der Larvenepidermis 
noch firs Wasserleben eingerichtet ist (immerhin sind die Leydig’schen Zellen 
bei gewohnlichen Salamandra-atra-Larven selten, es ware interessant, fest- 
zustellen, ob sie bei Wasserlarven des Alpensalamanders wieder auftreten), 
und dazu gehdrt auch der Besitz eines Seitenorgan-Systems. 


Es muss angenommen werden, dass die Seitenorgane auch im Uterus 
noch funktionieren. Die Uterusflissigkeit und der Dotterbrei werden an Stelle 
des freien Wassers treten, wenn sie es auch, wie die schwache Ausbildung 
des Systems beweist, nicht ganz zu ersetzen vermogen. 

Es scheint mir nicht unwahrscheinlich, dass sich das Seitenorgansystem 
anderer viviparer Amphibien gleich verhalt. 

Ob es sich dagegen bei Formen wie Autodax und Plethodon, wo sich die 
Jungen in Eihillen auf dem Lande entwickeln, auch in dieser Weise ausbildet, 
kann ich nicht entscheiden. 


A. Z. 1925. 
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C. DIE RUCKBILDUNG DER SEITENORGANE VON SALAMANDRA 
ATRA LAUR. UND EINIGEN ANDERN AMPHIBIEN. 


Einleitung. 


Schon Marpranc (89) macht auf die auch fir Salamandra atra zu- 
treffende Erscheinung aufmerksam, dass bei den Amphibien wahrend des 
ganzen Larvenlebens keine Riuckbildung der Seitenorgane stattfindet. Nach 
ler Metamorphose sind sie dann plotzlich verschwunden. Untersucht wurde 
diese Erscheinung lange nicht. Noch 1895 erklarte Kincspury (66), dass 
uber die Riickbildung der Seitenorgane nichts bekannt sei. 

Dann erschien die Arbeit MAaurers (92), der sich bis heute als einziger 
kurz mit der Rtickbildung der Seitenorgane beschaftigt hat, und zwar bei 
Rana, Megalobatrachus maximus Schli., Triton und Salamandra macu- 

sa Laur. 

Bei Rana werden Sinnes- und Stttzzellen zur Zeit der Metamorphose 
ausgestossen. Die Liicken, die auf diese Weise in der Epidermis entstehen, 
schliessen sich, indem die benachbarten Epidermiszellen zu wuchern beginnen. 
Die damit im Zusammenhang stehende Bildung der Perlorgane wird im vierten 
Teil beschrieben. 

Megalobatrachus maximus Schl. besitzt, meist in der Nahe der Stellen, 
wo Seitenorgane liegen, schlanke Coriumpapillen, die bis zum Stratum cor- 
neum aufsteigen konnen. Uber ihnen enthalt die Epidermis oft Brocken 
abgestorbener Zellen. MaureER glaubt, hier die Stellen, wo Hautsinnesorgane 
ausgestossen wurden, vor sich zu haben. Die Zellbrocken sollen ihre letzten 
Reste darstellen. 

Das Verhalten der Seitenorgane der Tritonen zur Zeit des Landlebens 


ist im vorigen Abschnitt beschrieben worden. Nicht alle Organe gelangen 


im Fruhjahr wieder zur Funktion. Manche verhornen ganzlich und werden 


dann ausgestossen. Die so entstehende Lucke schliesst sich bald. 

Auch die Seitenorgane von Salamandra maculosa Laur. werden in der 
\letamorphose abgestossen. Ein Haufen stark farbbarer Zellkerne bezeichnet 
noch eine Weile die Stelle, wo die Zellen der Umgebung die entstandene Liicke 
geschlossen haben. 

Puisarix (116) gibt an, dass bei Salamandra maculosa Laur. zur Zeit 
der Metamorphose (freie Ubersetzung) ,,die Seitenorgane verschwinden und 
die Grubchen, in denen sie lagen, durch die regressive Entwicklung der Sin- 
neszellen in normale Pyramidenzellen ausgefullt werden”. Sie kann aber diese 
unwahrscheinliche, den Angaben Mavrers widersprechende Behauptung 


durch keinerlei Beobachtungen stititzen. 
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Die Riickbildung der Seitenorgane von Sala- 
mandra atra Laur. 

Die Entwicklung der Seitenorgane von 
Salamandra atra ist zu Beginn dieses Ab- 
schnittes beschrieben worden. Ich habe auch 
ihre Ruckbildung verfolgt. 

Deren erste Stadien sind in Fig. 4 7-—48 
dargestellt. 

Typisch fur ein Seitenorgan kurz vor der 
Metamorphose ist die Verschmalerung seiner 
Basis, wodurch die Kerne der Stutzzellen zu- 
sammengedrangt werden und sich in mehreren 
Reihen ubereinander anordnen. Diese Ver- 
schmalerung der Organbasis ist das erste 
Zeichen der Ruckbildung. Je altere Larven 
man untersucht, desto deutlicher macht sie 
sich geltend. Die beiderseitigen Begrenzungs- 
linien der Knospe in der Hohe der Stttz- 
zellenkerne werden konkav (Fig. 47). Man 
erhalt den Eindruck, dass auf die Basis des 
Organs von der Umgebung ein Druck aus- 


geubt wird. 


Jinz MtK. 
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Dr str Bi. 


Fig. 47. Salamandra-atra-Larve 

48 mm. An der Basis verschma- 

lertes und ins Corium versenktes 

Seitenorgan. Fix.: Flemming. 

Farb.: Eisenhamatox. Vergr. 400 
mal. 


Untersucht man jetzt nicht genau Sin Sin.z SK. 


zentral gefithrte Schnitte (Fig. 48), 
so scheint das Seitenorgan seine Ver- 
bindung mit dem Bindegewebe uber- 
haupt aufgegeben zu haben und nur noch 
als oberflachlicher Fremdk6rper in der 
Kpidermis stecken. Dennoch ist 
immer eine, allerdings oft nur auf einem 
emzigen Schnitt erkennbare Verbindung 
mit dem Corium vorhanden. 

Weitere Veranderungen treten in 
den schon erwahnten Mantelzellen auf. 
Auf jungen Stadien (Fig. 44—45) 
waren diese nur andeutungsweise vor- 
handen. Spater (Fig. 46) werden sie 


Fig. 
deutlicher. Sie unterscheiden sich von 


Dr MtK lB. Dr 


48. Salamandra-atra-Larve 50 mm. 


Von abgestorbenen Mantelzellen cinge- 


gewohnlichen Stiitzzellen durch ihre hulltes, kurz vor dem Ausfallen stehen- 
des Seitenorgan, Fix.: Flemming. Farb. : 


mehr in die Lange gezogenen, viel 


Eisenhamatox. Vergr. 400 mal. 
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schlankeren Kerne, die immer an der Peripherie des Organs liegen und seine 
freie Oberflache erreichen konnen. 

Bei Beginn der Metamorphose degenerieren diese Zellen. Das aussert 
sich in der ausserordentlich gesteigerten Farbbarkeit ihrer Kerne. In Fig. 46 
sind sie in dieser Beziehung kaum von normalen Stutzzellenkernen zu unter- 

scheiden, in Fig. 47 
Mtz JinK Sinh JStiz MtK sind sie schon deutlich 
. ; In Fig. 48 sind sie durch 
Kisenhamatoxylin voll- 
standig geschwarzt, 
ganz wie die Zellen des 
Stratum corneum der 
Epidermis des Erwach- 
senen. Auf dem _ et- 
was schief gefthrten 
Schnitt ist dieser Man- 
tel toter, das Organ 
einhullender Kerne 
tangential getroffen. 
Das Organ lost 
sich dort, wo diese Zel- 


der Umgebung. Es 1st 
kaum moglich, auf die- 
sen spaten  Stadien 
Schnitte, an denen nicht 
grossere oder kleinere 
Spalten in dieser Ge- 
gend bestehen, zu er- 

halten. 
strBi. StéiK Big val 
Salamandra-atra-Larve 53 mm unmittelbar vor der tende Nervenfasern fin- 
Sich ablésendes, ausfallendes Seitenorgan. Fix.: den sich in diesem Sta- 
Flemming. Farb.: Safranin-Lichtgrun. Vergr. 572 mal. dium nicht mehr. Der 
tief im Bindegewebe liegende Seitennerv ist wohl noch vorhanden, aber offen- 
in Zerfall begriffen, denn seine Markscheiden, die auf fruhern 
Stadien als ganz scharfe, schwarze Ringe erschienen, beginnen unregelmassig 

und undeutlich zu werden. 

Fig. 49 zeigt den Moment des Ausfallens eines Seitenorgans. Er tritt 


fruhestens bei Larven mit weitgehend ruickgebildeten Kiemen und (schon bet 
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ausserlicher Betrachtung) stark driisiger Haut, die unmittelbar vor der Geburt 
stehen, in der Hauptsache wohl unmittelbar nach der Geburt, ein. 

Das ausfallende Organ haftet nur noch mit seiner schmalen Basis an 
der Basalmembran. Es hat sich von der Umgebung gelést. In der Regel liegt 
die Trennungslinie an der natiirlichen Grenze von Organ und Epidermis 
(Fig. 40, links), doch kommt es auch haufig vor, dass einzelne Mantelzellen 
sich vom Organ trennen und an der ihnen eigentlich fremden Epidermis 
haften bleiben (Fig. 49, rechts). 

Das Umgekehrte findet am Gipfel des Organs statt. Dieser steht noch 
immer wie auf Fig. 45—48 nur an einer ganz kleinen Stelle mit der Aussen- 
welt in naturlicher Verbindung, im tbrigen wird er von abgeflachten Zellen 
der allgemeinen Epidermis bedeckt. Es ist ausgeschlossen, dass das Organ 
durch diesen kleinen Porus nach aussen abgestossen werden k6nnte. Es muss 
deshalb die ganze, hinderliche Epidermisdecke von der Umgebung gewalt- 
sam losreissen. Diese wird zusammen mit dem Organ ausgestossen. 

Das Organ fallt also als Ganzes aus, es lost sich nicht etwa in seine 
einzelnen Zellen auf. Mantelzellen und einzelne gewohnliche Stiitzzellen 
konnen allerdings abblattern und teilweise in der durch Ausfallen des Organs 
entstehenden Liicke zurtickbleiben, um dann schliesslich einzeln beseitigt zu 
werden. 

Welches ist nun die Kraft, die die Seitenorgane mit der sie bedeckenden 
Zellkappe von der Umgebung loszureissen vermag? 

Gewiss ist es nicht der Vorgang der Hautung, denn mit dem sich ab- 
losenden Stratum corneum kommt das Organ gar nicht in Berthrung. 

Das Ausfallen hangt vielmehr mit einer Veranderung der Epiderrais 
kurz vor, wahrend und nach der Geburt zusammen. Zu dieser Zeit schrumpfen 
die grossen, saftreichen Larvenzellen zusammen und dadurch wird die Haut 
viel dinner als zuvor. Diesen Vorgang vermogen die zum grossten Teil ab- 
gestorbenen und teilweise verhornten Seitenorgane nicht mehr mitzumachen. 
Dadurch entsteht an der Grenze von Epidermis und Organ eine Spannung. 

Man findet auf diesem Stadium Bilder, wo man sieht, wie der Gipfel 
des Organs nach aussen gepresst ist und leicht iber die Epidermisoberflache 
emporragt, oder, besser ausgedriickt, wo das Organ in seiner urspriinglichen 
Lage verharrt, wahrend die Epidermis zuriickgesunken ist. 

Wird dann die Spannung zu stark, so tritt die Trennung ein. Dann erhalt 
man Bilder, wo das noch vorhandene Seitenorgan héher als die Epidermis 
der Umgebung ist, so dass es nicht mehr in seine Grube passen will. 

Fig. 50 zeigt eine Stelle, wo soeben ein Organ ausgefallen ist. Auf 
der rechten Seite sieht man sehr schon, wie sich das Organ unten reinlich 
von seiner Umgebung getrennt hat, wahrend es oben genotigt war, die Epi- 
dermis abzureissen. 


Das Organ besass eine fiir altere Salamandra-atra-Organe ungewohnlich 
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ausgedehnte Basis, so dass der entstehende Epidermisdefekt recht be- 
deutend ist. 
Schliesslich zeigt Fig. 51 die letzten Uberreste einer Grube, die durch 
las Ausfallen eines Seitenorgans entstand. Sie stammt von einem 55 mm 
langen, also vor kurzem geborenen Jungtier. 
Die Hohe der Epidermis hat den altern Larvenstadien gegentber stark 
abgenommen. Zwischen ihren Zellen tritt viel Pigment auf. (Dieses war 
allerdings auch schon 
in der Larvenepidermis, 


! oe 
wenn auch schwacher 


entwickelt, vorhanden. 
Es ist aber auf Fig. 45 
—50 nicht zu sehen, da 
die Schnitte entpigmen- 
tiert wurden.) 
Seitenorgane fehlen 
jetzt an ihre 
Stelle sind Epidermis- 
lucken, wie die in Fig. 
51 abgebildete, getreten. 
Die Liicken haben sich 
gegenuber Fig. 50 stark 
verkleinert. Nur in ihrem 
obern Teil, die 
Schicht der Sinneszellen 
lag, sind sie noch klaf- 
fend. Die Begrenzung 
dieses Abschnittes ist 


lo Bi str Bi Dr. ahnlich wie das Stratum 
corneum gebaut. Nach 


Fig. so. Salasmandra-atra-Larve 53 mm. Das gleiche Tier 
ie Fig. 49. Stelle, wo ein Seitenorgan ausgefallen ist. unten werden die Ran- 
Fix.: Flemming. Farb.: Eisenhamatox. Vergr. 572 mal. der der Grube dann un- 


jeutlich. Sie endet nicht etwa dort, wo an ihrem Grund die ersten Kerne 
liegen, sondern lasst sich noch fast bis zur Basalmembran verfolgen. 
Der hier liegende Kernhaufen ist es, der die Basis des Seitenorgans zusam- 
menpresste und unterwuchs. Bisweilen findet man hier noch Zelltri:immer, 
offenbar Uberreste der Seitenorgane. 

Ein Uberrest aus der Zeit, wo das Seitenorgan noch vorhanden war, 
ist auch, dass die Epidermis sich noch immer gegen das Corium vorbuchtet 
und dass unter ihr an dieser Stelle die Pigmnentschicht fehlt. 

Je altere Tiere man untersucht, desto niedriger werden die Gribchen 


und desto undeutlicher ihr Vorragen gegen das Bindegewebe. 
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Die Jungen werden geboren, wenn sie 50-—55 mm lang sind. Schon bei 
einem 57,5 mm langen Tier waren nur noch letzte Spuren der Griibchen zu 
erkennen. Kurz darauf deutet iiberhaupt nichts mehr die Stelle an, wo die 
Seitenorgane lagen. 


Die Untersuchungen an Salamandra atra Laur. stimmen also darin mit 
den Angaben Mavrers tiberein, dass die Seitenorgane nicht etwa in der 
pidermis aufgehen, sondern ausgestossen werden. Kontrollserien an Sala- 
mandra maculosa Laur. ergaben dasselbe Resultat. 


corn. Lucké germ. 


Fig, 51. Salamandra atra kurz nach Ge- Fig. 52. Bufo vulgaris Laur. in 
burt 55 mm. Liicke an der Stelle, wo Metamorphose, noch mit langem 
ein Seitenorgan ausgefallen ist. Fix.: Schwanz. An der Basis verschma- 
Sublimat-Eisessig. Farb.: Hamalaun. lertes, aber sonst noch intaktes 
Vergr. ca. 400 mal. Seitenorgan. Vergr. 480 mal. 


So kénnte man geneigt sein, diese Art der Riickbildung fir alle Amphi- 
bien anzunehmen. Dass das nicht zutrifft, zeigen mir Kontrollserien durch 
die Haut von Alytes und Bufo zur Zeit der Metamorphose. 


Die Riickbildung der Seitenorgane von Bufo vulgaris Laur. 

Fig. 52 zeigt das Seitenorgan einer Krote mit langem Schwanz und 
Larvenmaul, aber den Korperformen des Erwachsenen. 

Es lasst sich weitgehend mit dem Organ der Fig. 46 von Salamandra 
atra vergleichen. Beide besitzen einen breiten Sinneszellenabschnitt, eine durch 
die Umgebung zusammengeschobene Basis mit den Stitzzellenkernen und 
eine Hille aus farblosen Mantelzellen. 

Auffallig ist der enorme Grossenunterschied, der schlagend vor Augen 
fuhrt, wie stark entwickelt das Seitenorgansystem von Salamandra atra ist. 
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Infolge seiner Kleinheit senkt sich das Organ von Bufo nicht ins Binde- 
gewebe ein. 

Auf diesem Stadium méchte man ohne weiteres annehmen, dass die 
Organe der Krote wie die des Alpensalamanders schliesslich ausfallen. Doch 
ist das nur teilweise der Fall. 

Fig. 53 zeigt das Organ einer Krote, die nur noch einen kurzen 
Schwanzstummel besitzt. Es ist in voller Riickbildung und bietet einen nach 
den Verhaltnissen von Saiamandra atra ganz ungewohnlichen Anblick dar. 

Nur noch der Sinneszellenabschnitt 

SK. Sinh. MK ist vorhanden. Er hat sich in der gewohn- 
ten Weise von der Umgebung gelést und 
fallt auf einem etwas iiltern Stadium aus. 
Zu seiner Entfernung ist hier wegen der 
Kleinheit kein besonderer Mechanismus 
notwendig, er kann durch die naturliche, 
schon in Fig. 52 vorhandene Lucke nach 
aussen gelangen. 

Der  Stiitzzellenabschnitt fallt da- 
gegen nicht aus, sondern er wird von der 
Umgebung zerquetscht, vernichtet und 
aufgelost. Schon in Fig. 52 sieht man 
auf beiden Seiten des ( Irgans an seiner 
Basis je einen grossen, lebhaft getarbten 
Kern. Seine Zelle enthiilt Pigment. (We- 
str Br. Lig. loBi, sen Entpigmentierung in Fig. 52 nicht 
56: sichtbar.) Diese Zellen wuchern lebhaft, 
tamorphose, nur noch mit Schwanz- werden blasig aufgetrieben und hiufen 
stumme]. Seitenorgan, dessen proxi- 
maler Abschnitt aufgelést und des- 


sen distaler Teil zum Ausfallen be- haben sie das Gebiet, wo fruher der 
reit ist. Vergr. 480 mal. 


immer mehr Pigment an. In Fig. 53 


Stutzzellenabschnitt lag, in schwarze 
Pigmentwolken gehiillt und sich ausserdem gegen das Corium vorgebuchtet. 

Anfangs reicht das Seitenorgan durch dieses Gebiet noch bis zur Basal- 
membran, dann verschwimmen seine Grenzen, man findet nur noch einzelne 
Kerne und Zelltriimmer und schliesslich verschwinden auch diese. Oft hangt 
der Sinneszellenabschnitt noch lange mit dem Bindegewebe durch ein feines 
Fadchen zusammen, oft besitzt er proximal, wo die Stutzzellen vernichtet 
wurden, tiberhaupt keine Grenze. Es mag sein, dass einzelne Stutzzellenkerne 
nach oben gepresst werden und schliesslich mit dem Sinneszellenabschnitt 
zusammen ausfallen. 

Durch sorgfiltige Untersuchung habe ich mich davon wberzeugt, dass 
die Stitzzellen wirklich zugrunde gehen und nicht etwa ausfallen oder sich 
zu Epidermiszellen ruckdifferenzieren. 
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Auf einem spatern Stadium haben sich die Sinneszellen aus ihrer Hohlung 
nach aussen entleert und diese ist nur dadurch von den durch Entleerung 
der bei Bufo zahlreichen Pigmentblasen entstehenden Léchern zu_ unter- 
scheiden, dass unter ihr ein gegen das Corium vorgewolbter, stark pigment- 
haltiger Epidermisbezirk liegt. 


Wahrend also bei Salamandra atra das ganze Organ nach aussen ab- 
gestossen wird, geschieht das bei Bufo nur mit dem Sinneszellenabschnitt, die 
Stutzzellen werden an Ort und Stelle durch die Umgebung aufgelost und 
vernichtet. 


Die Rickbildung der Seitenorgane von Alytes obstetricans Laur. 


Die Seitenorgane der jungen Alytes-Larve zeigen nichts Ungewohnliches. 
Sie sind etwa wie Fig. 41 gebaut. Doch zur Zeit der Metamorphose zeigt 


Jink. Por. 


die Epidermis schon beinahe den Bau der 
Haut des Erwachsenen. Sie ist vielschich- 
tig geworden und wird nach aussen durch 
ein einschichtiges Stratum corneum be- 


grenzt. Die vielzelligen Drusen sind stark 
entwickelt. 

Fig. 54 stammt von einem Tier in 
voller Metamorphose. Seine Beine sind 
schon gebrauchsfertig, der Schwanz bil- 
det sich zurtck und die Mundwinkel 


weiten sich nach hinten aus. 
Die Seitenorgane sind hoch kegel- Org. 
formig geworden, sie stehen mit der Fig. 54. Alytes obstetricans Laur. 
Aussenwelt noch durch einen winzigen 19 mm. Mitten in Metamorphose. 
; Zwei Seitenorgane, das eine noch 
einigermassen intakt, das andere 
Gerinnsel, vielleicht die zerfallenen Sin- schon stark rickgebildet. (In Fig. 
54 sind zwei aufeinander folgende 
Schnitte kombiniert worden.) Vergr. 
zellen, hervorragt. Die Gestalt des linken 400 mal. 


Porus in Verbindung, aus dem etwas 


neshaare, vielleicht das Sekret der Stutz- 


Organs ist noch einigermassen normal. Man kann Stitz- und Sinneszellen 
unterscheiden und es sitzt mit breiter Basis der Basalmembran auf. Das 
Organ rechts dagegen ist schlank, stabférmig geworden und seine Zellen 
scheinen sich in voller Auflosung zu befinden. Dort, wo die Organe sitzen, 
ist die Epidermis etwas verdickt und ragt gegen das Corium vor. 

Die Seitenorgane von Bufo und Salamandra sind vor der Metamorphose 
an der Basis verschmalert, an der Spitze verbreitert. Alytes verhalt sich 
gerade umgekehrt. Dass ein so gebautes Seitenorgan nicht ausgestossen wer- 
den kann, ist selbstverstandlich. 
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Fig. 55 stammt vom gleichen Tier. Der distale Teil des Organs ist 

geschwunden, er ist nur noch als feiner, verschwommener Gang zwischen 

len Kernen der Epidermiszellen zu erkennen. Das Organ hat dadurch die 

Verbindung mit der Aussenwelt verloren. Seine Reste liegen am Grund der 

Sink Fpidermis. Plasma scheint kaum mehr vorhanden 

; zu sein, die Organgrenzen sind geschwunden. Nur 

wirre Kerntrummer sind ubrig geblieben, unter 

denen man immerhin noch einzelne Stutz- und 

_ Sinneszellenkerne unterscheiden kann. Die Vor- 

wolbung gegen das Bindegewebe besteht nach 
v4 ANY ws Wie Vor. 


Fig. 56 zeigt die letzte Spur eines Seiten- 


Org. Test. 


Dr StuK Dr 


Fig. 55. Alytes obstetricans 

Laur. 19, mm. Das gleiche Dr Nerv. Dr. 

Tier wie Fig. 54. In Auf- Fig. 56. Alytes obstetricans Laur. 19,s mm. Das gleiche 

losung begriffenes Seiten- Tier wie Fig. 54—55. Stelle, wo bei der Larve ein 
organ. Vergr. 400 mal. Seitenorgan sass. Vergr. ca. 100 mal. 


organs. Dieses selbst ist zwar vollstandig verschwunden, seine Stelle wird 
von gewohnlichen Epidermiszellen eingenommen. Aber die Epidermis ist 
immer noch leicht verdickt und das darunterliegende Bindegewebe zudem 
drusenlos. 

Ahnliche Verdickungen, die keine Beziehungen zu Seitenorganen haben, 
sind auf dem ganzen Korper zahlreich. Aber die, die ein Seitenorgan ersetzen, 
liegen uber dem noch jetzt erkennbaren Rest des Seitennerven und sind in 
den fur die Seitenorgane bezeichnenden Reihen angeordnet. 

Bei einem Tier, das schon etwa zwei Wochen am Land gelebt hatte, 


waren auch diese lJetzten Reste verschwunden. 


Alytes zeigt also eine eigene, bis jetzt nur von ihm bekannte Art der 
Ruckbildung der Seitenorgane, sie werden von der Umgebung vernichtet und 


aufgelost, nicht aber nach aussen abgestossen. 


Schlussbetrachtung. 


Es lassen sich also drei ausserlich stark verschiedene Arten der Ruck- 
bildung der Seitenorgane feststellen: 


Bei Salamandra atra Laur. und den yon MAURER untersuchten Amphibien 
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DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE ine 
werden die Organe nach aussen abgestossen und die Epidermis der Um- 
gebung schliesst die dadurch entstehende Liicke. 

Bet Bufo vulgaris Laur. wird nur der distale, die Sinneszellen ent- 
haltende Abschnitt der Seitenorgane abgeworfen, der proximale Teil dagegen 
von der Umgebung zerstért und aufgelost. 

Und bei Alytes obstetricans Laur. wird das ganze Organ nach Art des 
Stutzzellenabschnittes bei Bufo vernichtet. 

Ubereinstimmend in allen drei Fallen ist, dass die Knospe abstirbt und 
beseitigt wird. Nie findet ein Aufgehen in der Epidermis, eine Riickdifferen- 
zierung zu gewohnlichen Epidermiszellen statt. Die tote Knospe ist ein 
l'remdkorper ; wie dieser beseitigt wird, hangt ganz von den besondern Um- 
standen, der Dicke der Epidermis zur Zeit der Metamorphose, der absoluten 
Grosse des Organs, seiner Gestalt usw. ab. 


Zusammenfassung des III. Teils. 


Der III. Teil bildet den Mittelpunkt dieser Arbeit, dem der I. die Grund- 
lagen und der II. weiteres Material zu hiefern hatte, wahrend der IV. sich 
ihm anschliessen wird. Hier werden die Fragen, die der Titel der Arbeit 
stellt, zu beantworten gesucht. 


Das prachtige Parallelbeispiel der Dipnoer macht es wahrscheinlich, 
dass die oberflachliche Lage der Amphibien-Seitenorgane sekundar, nach 
Durchlaufen eines Stadiums mit Sinneskanalen, erworben wurde. Die Hoch- 
lagerung ist eine Folge des Sumpf- und Schlammlebens, also des Aufenthalts 
in unmittelbarer Nahe des Landes. Sumpf- und Landleben gehen grenzenlos 
ineinander tiber. So ist die Lage der Seitenorgane in der nackten Epidermis 
die erste Folge des beginnenden Landlebens. 


3egeben sich die Amphibien nun ans Land, bleiben aber immerhin noch 
so stark ans Wasser gebunden, dass sich ihre Seitenorgane erhalten, so 
konnen sich diese sekundar tief lagern, was offensichtlich eine Landanpassung 
zum Schutz gegen Vertrocknung ist. Eine solche Versenkung zeigt z. B. 
Triton, sie wird wahrend des Wasserlebens jeweils riickgangig gemacht. 


Die Verlagerungen, die ein solches Amphibien-Seitenorgan in der Phylo- 
genese durchgemacht haben muss, sind: 

Primare Hochlagerung zur Zeit, als das Seitenorgansystem zusammen 
mit der ganzen Wirbeltier-Organisation entstand. 

Primare Tieflagerung, als das Leben im freien Wasser aufgenommen 
wurde. 

Sekundare Hochlagerung beim Ubergang zum Schlammleben. 


Sekundare Tieflagerung beim Ubergang zum Landleben. 


oI 


an 
= 
: 
: 


KONRAD ESCHER 


Is ist schwer, oft unmdglich, zu entscheiden, ob sich ein Seitenorgan 
in primarer oder sekundarer Lagerung befindet. So sieht man in den Rinnen 
des Stegocephalen-Schadels allgemein den Ausdruck einer primaren Tief- 
lagerung ihrer Seitenorgane. Mir scheint es wahrscheinlicher, dass sie sich, 
ganz analog den Gruben der Tritonen, als Landanpassung bildeten, also sekun- 
larer Natur sind. 


Bei manchen zeitlebens wasserbewohnenden Amphibien sind die Seiten- 
organe merkwutrdigerweise ganz ahnlich wie die Organe der Tritonen ver- 
senkt. Ob das eine Erinnerung an ein ehemaliges Landleben, ein Uberrest 
langst geschwundener Seitenkanale oder eine Neuerwerbung ist, lasst sich 
zurzeit nicht entscheiden. 


Der Ausbildungsgrad der Seitenorgane entspricht der Abhangigkeit ihrer 
Trager vom Wasser. 

Fur die Urodelen war das bekannt, fur die Gymnophionen durch Zu- 
sammenstellen der Literatur nachzuweisen, bei den Anuren dagegen sollte 
die Ruckbildung der Seitenorgane unabhangig von der Lebensweise zur Zeit 
der Metamorphose eintreten. 

Dass sich die Anuren wie die Urodelen verhalten folgt daraus: 

dass alle aglossen Anuren zeitlebens genau ihrer Lebensweise ent- 
sprechend entwickelte Seitenorgane besitzen; 

dass die phaneroglossen Anuren im allgemeinen dem Wasser so wenig 
angepasst sind, dass es nicht ihrer Lebensweise entsprechen wiirde, wenn 
sie Seitenorgane besassen; 

dass der einzige mir zugangliche, starker ans Wasser angepasste Frosch, 


die Unke, noch als erwachsen schwach entwickelte Seitenorgane besitzt. 


Das Seitenorgansystem kommt potentiell jedem Amphibium wahrend 
seiner ganzen Lebensdauer zu. Wo es vor Abschluss der Entwicklung schwin- 
det, ist das eine Anpassung an die Lebensbedingungen der betreffenden Art. 

Das Bestehen der Seitenorgane beim Erwachsenen hat nichts mit Neo- 
tenie zu tun. 

Es ist, nach der obigen Auffassung des Seitenorgansystems, keine Um- 
kehrung der Entwicklung, wenn Formen, deren Ahnen als erwachsen keine 
Seitenorgane trugen, jetzt wieder solche entwickeln, denn das Seitenorgan- 
system war ja auch bei jenen nicht rudimentar, sondern wurde nur zu einer 


gewissen Zeit der Entwicklung gewaltsam vernichtet. 


Passt sich ein Amphibium so stark dem Landleben an, dass die Seiten- 


organe funktionslos werden, so bildet sich das ganze System zuriick. 


Die Rickbildung der Nerven wurde im I. Teil besprochen. 


Die Seitenorgane konnen ausgestossen werden wie in den bisher be- 


kannten Fallen und bei Salamandra atra. Sie konnen durch die Epidermis 


aq 
| 
| 
| 
| 
ss 
| 
| 
3 
= 


DIE SEITENORGANE DER WIRBELTIERE 
zerquetscht, vernichtet und resorbiert werden wie bei Alytes. Oder sie kénnen 
teilweise abgeworfen, teilweise resorbiert werden wie bei Bufo. 
In allen drei Fallen stirbt das Seitenorgan ab, eine Riickdifferenzierung 
zu gewohnlichen Epidermiszellen findet nie statt. 


Die Larve von Salamandra atra, die als erwachsen keine Seitenorgane 


besitzt, vivipar und vom Wasser ganz unabhangig ist, tragt Seitenorgane, 
die zwar nicht sehr stark entwickelt, aber sicher funktionsfahig sind. 
Anfangs gleichen sie den Seitenorganen im Wasser lebender Urodelen- 
larven, dann den Organen erwachsener Urodelen zur Zeit des Wasserauf- 
enthalts. 
Sie zeigen eine fortschreitende Entwicklung bis zur Metamorphose, wo 
sie sich plotzlich zurtickbilden. 


VON SEITENORGANEN ABLEITBARE ORGANE DER 
AMNIOTEN UND ERWACHSENEN ANUREN. 


Wenn man das Schicksal der Seitenorgane beim Ubergang zum Land- 
leben betrachtet, so hat man nicht nur zu untersuchen, wie sie sich innerhalb 
der Klasse der Amphibien verhalten, sondern es ist auch nachzuforschen, ob 
sich nicht bei den Amnioten entsprechende Bildungen nachweisen lassen. 

An Hypothesen, die solche Homologien festzustellen suchen, sind zu 
nennen : 

Die Ableitung der Saugetier-Haare von Seitenorganen. 

Die Ableitung der Saugetier-Milchdrisen von Seitenorganen. 

Die Ableitung der Amphibien- und Reptilien-Tastflecken von Seiten- 
organen. 


Sie sollen im folgenden kurz besprochen werden. 


1. Abschnitt. 


DIE ABLEITUNG DER SAUGETIERHAARE VON 
DEN SEITENORGANEN DER AMPHIBIEN. 
(Anhang: Die Ableitung der Milchdriisen von den Scitenorganen.) 

A. DIE GRUNDZUGE DER HYPOTHESE VON DER HOMOLOGIE 

VON SEITENORGAN UND SAUGETIERHAAR. 


MavReER (91) hat den Bau von Amphibien-Seitenorganen und Saugetier- 
haaren genau untersucht, beide Gebilde bis in alle Einzelheiten vergleichbar 
gefunden und die Hypothese aufgestellt, dass sie einander homolog seien. 


93 


: 
of 
: 
: 
lie 
; 


KONRAD ESCHER 


Bei den Ahnen der Saugetiere, die man sich in manchen Zugen amphi- 
bienahnlich zu denken hat, sollen sich beim Ubergang zum Landleben die 
Seitenorgane in Haare verwandelt haben. 

Mavurers Argumente lassen sich folgendermassen zusammenfassen : 

1. Das Saugetierhaar auf der einen, Reptilienschuppe und Feder auf det 
andern Seite sind morphologisch ganz verschiedene Gebilde. Irgendeine Ab- 
leitung der Haare von Schuppen ist nicht zulassig. 

2. Die ersten Entwicklungsstadien von Seitenorgan und Haar stimmen 

lig wiberein. Es bildet sich eine knospenfOrmige Wucherung in der tiefen 
Schicht der Epidermis. Dadurch entsteht eine meilerartige Zellgruppe, die sich 
scharf gegen die Umgebung abgrenzt. Das Corium beteiligt sich an diesen 
Bildungen nicht. Die Aaussern Epidermisschichten, die diese Knospen be- 
decken, kénnen friihzeitig schwinden oder sich noch lange Zeit erhalten, 
nehmen aber nie an der Bildung der Knospen teil. Anfangs besteht die Anlage 


nur aus einer Zellenart, die Differenzierung in Stii!z- und Sinneszellen fehit. 


\ber schon frith entstehen bei den Amphibien die Sinneszellen, und MAURER 


1 


glaubt, auch in der Haaranlage entsprechende Zellen gefunden zu haben. 

3. Zur Zeit der Metamorphose treten an den Seitenorganen Ver- 
anderungen auf, die sich mit der Entwicklung der Haaranlagen weitgehend 
vergleichen lassen. 

Die Haaranlage sinkt ins Corium ein. Dabei erhalt sich die Epidernus- 
knospe am Grunde des jetzt entstehenden Follikels. Allerdings lassen sich 
an ihr jetzt keine Sinneszellen mehr feststellen, aber die Stutzzellen sind 
erhalten geblieben und wuchern lebhaft. Dadurch entsteht ein Zellkegel, der 
das axiale Gebiet des Haarfollikels ausfullt. Er ist nichts anderes als das 
junge, nach aussen vorstossende Haar. Dort, wo die Knospe der Basal- 
membran aufsitzt, bildet sich zu ihrer Ermmahrung die Haarpapille. Der Haar- 
follikel steht in der Regel schief in der Haut. 

Alle diese bei der Haaranlage geschilderten Bildungen entwickeln sich 
nun auch en den Seitenorganen mancher Urodelen zur Zeit der Metamor- 
phose, wenn sie das Wasser verlassen. Es bildet sich ein Follikel, indem das 
Seitenorgan ins Corium sinkt und die umgebende Epidermis mit sich zieht. 
Die Stitzzellen wuchern und dadurch entsteht in der Follikelachse ein ahn- 
licher Zellkegel wie in der Haaranlage. Es kann sogar ein Schaft verhornter 
Zellen uber die Oberflache der Epidermis emporragen. Die Sinneszellen 
bleiben allerdings erhalten, sind aber weniger zahlreich als zu den Zeiten, 
wo das Seitenorgan in der Oberflache der Epidermis liegt. An der Basis der 
Knospe bildet sich oft eine Coriumpapille, die der des Haares direkt ver- 
gleichbar ist. Und schliesslich steckt der Knospenfollikel wie das Haar meist 
schief in der Epidermis. 

Die Unterschiede zwischen Haaranlage und eingesenktem Seitenorgan 


sind also auf diesem Stadium rein quantitativ. 
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4. In der Haaranlage besitzt die Knospe, die sich an deren Grund erhilt, 

keine spezifische Innervation und dementsprechend fehlen ihr die Sinneszellen. 


Hingegen wird der Haarfollikel reichlich durch Fasern der allgemeinen Haut- 
sensibilitat innerviert. 


Das ins Corium versenkte Seitenorgan besitzt dagegen eine doppelte 
Innervation. Die Sinneszellen werden durch die Spezial-Hautkomponente, der 
Follikel, wie der Haarfollikel, durch die allgemeine Hautkomponente versorgt. 

Der Unterschied zwischen Haar und eingesenktem Seitenorgan besteht 
also darin, dass nur letzteres spezifische Sinnesnerven besitzt. 


5. Man muss annehmen, dass ein solches, in die Tiefe versenktes Seiten- 
organ durch einen Funktionswechsel zum Haar wurde. Die gewucherten 
Stutzzellen ragten schaftartig itiber das Niveau der Epidermis empor. Sie 
wirkten dadurch als Hebel und tibertrugen mechanische Reize auf den reich 
innervierten Knospenfollikel. Jetzt funktionierte das Seitenorgan nicht nur 
in seiner spezifischen Weise, sondern ausserdem als eine Art Tasthaar. 
MauReER glaubt, dass auch die Organe gewisser rezenter Urodelen zeitweise 
in dieser doppelten Art zu funktionieren vermégen. 

Durch den Einfluss des Landlebens bildeten sich schliesslich die Sinnes- 
zellen mit ihrer Faserkomponente zurtick. Aber die Funktion als Tasthaar 
blieb, da Nerven und Endorgane der allgemeinen Hautsensibilitat durch den 
Milieuwechsel nicht beeinflusst wurden. Damit war die Umwandlung des 
Seitenorgans zum Haar vollendet. 

6. Vergleich des fertigen Haares mit einem Seitenorgan. 

(Ich stelle in Form einer Tabelle dar, wie sich MAurER die Homologie 
der einzelnen Teile von Haar und Seitenorgan denkt.) 


Sdugetierhaar. Versenktes Seitenorgan. 
sindegewebliche Haarbalgscheiden. Bindegewebliche Scheiden des Knos- 
penfollikels. 

Aussere Wurzelscheide. Als Knospenfollikel eingesenkte Epi- 
dermis. 

Innere Wurzelscheide. Die die wuchernden Stiitzzellen man- 
telartig umgebenden Epidermis- 
zellen. 

a) Henlesche Schicht. Fortsetzung des Strat. corn. 

b) Huxleysche Schicht. Fortsetzung des Strat. germ. 
Haarcuticula. Deckzellen der Seitenorgane. 
Haarschaftrinde. Stitzzellen der Seitenorgane. 
Haarschaftmark. EKhemalige Sinneszellen ? 


7. In der topographischen Anordnung von Haaren und Seitenorganen 
besteht ein starker Gegensatz. Diese stehen immer in bestimmten Linien, 
jene sind diffus tiber den ganzen Korper verteilt. Doch stehen die Tasthaare 
des Kopfes oft ahnlich wie die Seitenorgane in Linien und am Rumpf treten 
die Haaranlagen oft in auffalligen Langsreihen auf. 
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Die diffuse Anordnung der Haare ist von der lokalisierten der Seiten- 
organe in der Weise abzuleiten, dass diese von der Bindung an gewisse 
Gebiete frei wurden, als der sie innervierende spezifische Nerv schwand. Sie 
konnten sich nun uber die ganze Korperoberflache verteilen, denn die nun 
allein benotigte allgemeine Hautsensibilitat stand uberall zur Verfigung. 

8. Das Haar hat die Fahigkeit, sich zu teilen und auf diese Weise Haar- 
gruppen zu bilden. Auch die Seitenorgane konnen sich teilen und bilden auf 


diese Weise die Seitenorgangruppen, die den Haargruppen entsprechen. 


B. DIE STELLUNG DER MAURERSCHEN ZU ANDERN HYPO- 
THESEN UBER DIE PHYLOGENESE DER SAUGETIERHAARE. 


Die Mavrer’sche Hypothese hat eine lebhafte Diskussion hervorgerufen 
und es sind zahlreiche EKinwande gegen sie erhoben worden. Doch hat man 
sie so wenig widerlegen konnen, wie es gelungen ist, sie streng zu beweisen. 

Sie nimmt heute den andern Hypothesen gegentiber etwa folgende 
Steliung ein: 

Ihre Starke liegt im Vergleich von Haar und Seitenorgan als Einzel- 
gebilde. Da lassen sie sich Punkt fiir Punkt, sogar in kleinen Einzelheiten, 
vergleichen, so dass es gekiinstelt erscheint, die Homologie abzulehnen und 
die zahlreichen Ubereinstimmungen als zufallige Ahnlichkeiten abzutun. In 
dieser Beziehung karn keine der andern Hypothesen Gleichwertiges bieten. 

Es ist aber die grosse Schwache der MAvuReEr’schen Hypothese, dass sie 
keine einwandfreie Erklarung fiir die total verschiedene topographische An- 
ordnung von Haaren und Seitenorganen zu geben vermag. Das erkennt man 
besonders deutlich, seit die frithe Ontogenese des Seitenorgansystems, die 
zur Zeit, als MAuRER seine Hypothese aufstellte, nur ungentgend bekannt 
war, naher untersucht worden ist (z. B. 54). 

Waren Seitenorgan und Haar homologe Gebilde, so miussten sie auch 
aus homologen Anlagen entstehen. Es miissten sich also die Haare aus Zellen, 
die ursprunglich in der Kopfregion lagen, bilden, wie das fur die Seitenorgane 
im I. Teil geschildert worden ist. Das ist nicht der Fall, sie entstehen aus 
Zellen der gewohnlichen Epidermis, die nie eine Verschiebung erfahren haben. 

Zur Erklarung dieser total verschiedenen Ontogenese kann MAURER nur 
die unbefriedigende Annahme machen, dass die Haare eben sekundar das 
Vermogen erlangt hatten, aus beliebigen Epidermiszellen zu entstehen. 

Da einerseits also sehr vieles fiir die Homologie von Seitenorgan und 


Haar spricht, dem Vergleich aber anderseits auch sehr grosse Schwierig- 


keiten entgegenstehen, so ist es vorlaufig einigermassen dem subjektiven Er- 
messen anheimgestellt, ob man MAURER zustimmen will oder nicht. Im letztern 


Fall wird man eine Hypothese wahlen, die (allerdings auf Kosten der Ver- 
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gleichbarkeit der Einzelorgane) die topographische Lage der Haare zu er- 


klaren vermag, wie etwa cine Ableitung der Haare von Reptilien-Tastflecken. 


(Eine Besprechung der Versuche, die Haare von andern Gebilden als 
den Seitenorganen abzuleiten, fallt nicht in den Rahmen dieser Arbeit. Ich 
kann deshalb auch nicht auf die neuen, interessanten Vergleiche der Haare 
mit Hautsinnesorganen der Reptilien [z. B. PLate und Prerss, 121, 126] 
eingehen. ) 


Anhang zum 1. Abschnitt: 
Die Ableitung der Milchdriisen der Stugetiere von den Scitenorganen. 

BROMAN (13, 14) hat versucht, die Hypothese MAuRERs weiter aus- 
zubauen, indem er nicht nur die Haare, sondern auch die Milchdriisen von 
Seitenorganen ableiten will. 

Da er die Sinnesorgane des Seitenliniensystems als Hautdriisen aufzu- 
fassen scheint und da die sparlichen Tatsachen, die er zur Stiitze seiner 
Hypothese anfihrt, schon langst eine einwandfreie theoretische Deutung 
ganz andervr Art erfahren haben, so ertbrigt sich eine weitere Besprechung. 


2 Abschnitt. 


DIE ABLEITUNG DER TASTFLECKEN UND TAST- 
FLECKENARTIGEN GEBILDE VON DEN SEITEN- 
ORGANEN DER AMPHIBIEN. 


A. DIE ABLEITUNG DER PERLORGANE DER ANUREN VON 
DEN SEITENORGANEN DER AMPHIBIEN. 


MAvRER (92) beschreibt bei jungen Froschchen sogenannte Perlergane, 
die folgendermassen entstehen: 

Wenn sich die Seitenorgane ruckbilden, so schliessen sich die Liticken, 
die dadurch in der E-pidermis entstanden sind, grosstenteils, ohne eine Spur 
zu hinterlassen. Nur in der Rutcken- und Stirngegend entstehen an ihrer 
Stelle die Perlorgane. Dort, wo ein solches liegt, ist die Epidermis verdickt, 
was von einer Vergrosserung ihrer Elemente herruhrt. Dadurch wolbt sie 
sich einerseits gegen das Corium vor, anderseits ragt sie flach kegelformig 
nach aussen und ist hier von einer derben Kappe verhornter Zellen bedeckt. 
Das Perlorgan ist pigmentarm und hebt sich deshalb als heller Fleck ab. Es 
ist kein Sinnesorgan, sondern entsteht nur an Stelle eines solchen. Hinzu- 
tretende Nervenfasern fehlen. 

Die Perlorgane bestehen nur kurze Zeit und scheinen dann spurlos zu 


verschwinden. 
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DIE ABLEITUNG DER TASTELECKEN DER ANUREN VON 
DEN SEITENORGANEN DER AMPHIBIEN. 


lasttlecken der Anuren sind wieder von MAURER (92) in Zusammen- 


den Seitenorganen gebracht worden. Andere Autoren haben zu 


Hvpothese nichts beigetragen, trotzdem weitere Untersuchungen 


lringend notig waren. Dennoch hat sie in die Lehrbtcher Eingang gefunden. 
lasttlecken nnden sich bei unsern einheimischen Froschen auf der ganzen 
Dorsalseite des Rumpfes und Kopfes. Auf der Ventralseite fehlen sie. Wichtig 
ist, dass sie auch tuber die ganze Lange der Hinterbeine und auf dem Vorder- 
arm vorkommen. Die gleiche Verteilung zeigen die Brunstwarzen (60), die 
Modifikation der Tasttlecken sind. 
-pidermis der Tastilecken ist etwas verdickt und deshalb nach 
und innen leicht vorgebuchtet. Wie bei den Perlorganen entsteht die 
Verdickung durch eine Vergrosserung der Zellen der mittlern Epidermis- 
schichten. Diese sind ausserdem pigmentarm. Dies und der Mangel der sub- 
epidermoidalen Chromatophorenlage bedingt dass blasse Aussehen der Tast- 
tlecken. 

Die lockere Bindegewebsschicht zwischen Epidermis und straffem Binde- 
verdickt und bildet eine Art saftreichen Polsters, in dem, dicht 
Basalmembran, die eigentlichen Tastzellen liegen. Sie sind bald 

kugelig und frei voneinander, bald zusammengepresst und abgeplattet. Ein 
Nerv der allgemeinen Hautkomponente tritt zu ihnen hin. 
Perlorgane und Tastflecken der Anuren zeigen mancherlei Ubereinstim- 
ndes und es liegt deshalb nahe, in ihnen homologe Bildungen, vielleicht nur 
verschiedene Entwicklungsstadien, zu sehen. Immerhin ist nicht zu verkennen, 
dass sie wenig charakteristische Organe sind und ein Vergleich deshalb von 
zweifelhaftem Wert ist. Zudem ist der Tastfleck ohne Frage ein Sinnesorgan, 
las Perlorgan aber kaum mehr als eine gewohnliche Epidermisnarbe. 
Bei der Ableitung seiner Hypothese geht MAvuRER von der (wie gesagt 
-ht zweifelhaften) Annahme aus, dass beide Gebilde homolog seien. Da 
aber bewiesen hat, dass die Perlorgane in engem Zusammenhang mit 
norganen stehen, so muss das gleiche auch fur die Tastflecken gelten. 
Das Periorgan ist kein Sinnesorgan, da die Sinnesknospe, an deren Stelle 
entstanden ist u deren Stutzzellen die Tastzellen zu liefern hatten, 
ausgestessen wurde. Eine Umwandlung in Tastflecken findet deshalb 

Statt. 

Nach der rein theoretischen Annahme Mavrers entsteht der Tastfleck 
an der Stelle, wo ein Seitenorgan lag, das nicht ausgestossen wurde. Tat- 
sachlich hat aber noch niemand eine solche Umwandlung beobachten kénnen. 


Man muss deshalb annehmen, dass das die Grundlage des Tastflecks bildende 
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Seitenorgan gar nicht zur Ausbildung kommt, sondern an dieser Stelle nur 


in der Anlage vorhanden ist. Seine Stiitzzellen, die ja auch bei den aus- 


gebildeten Seitenorganen von Fasern der allgemeinen Hautsensibilitat inner- 
viert werden, sollen dann ins Corium sinken und die Tastzellen bilden. 

Doch bereitet die verschiedene topographische Lage der Tastflecken und 
Seitenorgane diesen kithnen Annahmen kaum zu tiberwindende Schwierig- 
keiten. Genau das gleiche fand sich ja auch beim Vergleich von Seiten- 
organ und Haar, und mit den gleichen Argumenten sucht MAvuRER hier wie 
dort die Schwierigkeiten zu umgehen. 

Wie bei der Ableitung der Haare miisste es méglich sein zu beweisen, 
dass die Tasttlecken aus dem spezifischen Seitenorgan-Zellmaterial, das aus 
der Kopfregion stammt, entstehen, wenn man ihre Homologie mit Seiten- 
organen wahrscheinlich machen wollte, und hier wie dort ist das sicher nicht 
der Fall. MAvRER muss deshalb annehmen, die Tastflecken hatten sekundar 
das Vermogen erlangt, an Korperstellen, wo nie ein Seitenorgan stand, wie 
z. B. auf den Beinen, aus gewohnlichen Epidermiszellen zu entstehen. 

Aus den angetuhrten Grunden ist dieser Versuch einer Ableitung der 
\nuren-Tastflecken von Seitenorganen eine recht gewagte Hypothese, die 
wenig Wahrscheinlichkeit besitzt. Wenn sie dennoch fast allgemeine Zustim- 
mung gefunden hat, so kommt das nur daher, dass man annimmt, MAURER 
hatte beobachtet, wie sich aus Perlorganen, die an Stelle von Seitenorganen 
entstanden, Tastflecken entwickelten. Das hat MAvurReER aber nie behauptet, 
nur sind die betreffenden Abschnitte etwas unklar gehalten, so dass man 
bei oberflachlichem Studium zu dieser falschen Ansicht kommen kann. Der 
Zusammenhang zwischen Perlorgan und Tastfleck ist also ein rein theore- 


tischer Schluss. 


C. DIE ABLEITUNG DER TASTFLECKEN DER REPTILIEN VON 
DEN SEITENORGANEN DER AMPHIBIEN. 


kis ist auf verschiedene Weise versucht worden, die Tastfecken in Zu- 
sammenhang mit den Seitenorganen zu bringen. Im folgenden werden die 
einzelnen Ableitungen kurz besprochen. 
Die Ableitung von Leydiy (besonders 


und 80). 


Leypic ist der Entdecker der Tastflecken der Reptilien. Seine Betrach- 
tungen und Schitisse auf diesem Gebiet sind aber heute veraltet und sollen 
nur der Vollstandigkeit halber angefthrt werden. 

Ir fasst eine Menge ganz heterogener Organe, wie Endknospen, Ge- 
schmacksknospen, Seitenorgane, gewisse Schweissdrusen, Hautsinnesorgane 


der Reptilien, Sinnesorgane gewisser Hirudineen und Krebse als Organe eines 
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sechsten Sinns zusammen. Es sind wohl nur negative Merkmale, die zu dieser 
Gruppierung fuhrten. Es handelt sich um Organe, deren Bau damals noch 


ungenugend bekannt war und mit denen man nichts anzufangen wusste. 


Die Ableitung von Maurer (92). 


Mavrers Hypothese schliesst sich an seine Ableitung der Tastflecken 
der Anuren von Seitenorganen an. Was dort gesagt wurde, gilt also sinn- 
gemass auch fur die Tastflecken der Reptilien. 

Der Gedankengang ist kurz folgender: 

Die Tastflecken der Reptilien entsprechen den Seitenorganen der Amphi- 
bien. Das folgt daraus, dass die Tastflecken der Amphibien und Reptilien 
einander so ahnlich sind, dass man sie als homolog betrachten muss. Da nun 
die Tastflecken der Anuren aus Seitenorganen entstehen (was aber in keiner 
Weise bewiesen ist), so miissen auch die Tastflecken der Reptilien in dieser 
Weise entstanden sein. 

Manche Reptilien-Tastflecke sind noch rein epidermal gelegen. Das ist 
ler urspringliche Zustand. Die Sinneszellen eines solchen Gebildes sind einem 
Seitenorgan homolog, d. h. seinen Sttitzzellen, die schon bei den Amphibien 
von der allgemeinen Hautsensibilitat versorgt werden. Mit dem Seitenorgan- 
Nervensystem fehlen den Reptilien natirlich auch die Seitenorgan-Sinnes- 
zellen. 

Meist bleibt der Reptilien-Tastfleck nicht auf dieser Stufe stehen. Es 
sinken einzelne Zellen ins Corium und bilden dort Tastkorperchen. 

Wie schon gesagt, steht und fallt diese Ableitung mit der Annahme oder 


Ablehnung der Entstehung der Anuren-Tastflecken aus Seitenorganen. 


Todar 

Jahr 1878 beschrieb Toparo in der Haut von Zamenis gemonensis 
eigentumliche Sinnesknospen. Es sind flaschenformige Organe, die 
schlanken Coriumpapille aufsitzen. Sie bestehen aus langgestreckten 
und birnformigen Sinneszellen, die von jenen knospenartig umschlossen 
kin Nery tritt durch die Papille zu den Sinneszellen. Diese ver- 
jiangern sich oben zu borstenfOrmigen Haaren, die in den Hals des flaschen- 
tigen Gebildes ragen. Eine Nachuntersuchung dieser Organe hat nicht statt- 

gefunden. 
Toparko vergleicht diese Sinnesknospen mit Seitenorganen, denn es finden 
alle Elemente, die in einem solchen vorhanden sind. Die Unterschiede 
als Anpassungen an das Landleben. Deshalb sind die 
- Epidermis versenkt und ihre Sinneshaare zu hornigen 
ine Anpassung ist es auch, dass die Knospe mit der 


wird und darauf eine Neubildung stattfindet. 
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So auffallig auch die Ahnlichkeit dieser Knospen mit Seitenorganen ist, 


so stehen einer Homologisierung doch uniiberwindliche Schwierigkeiten, die 
TODARO seinerzeit noch nicht in ihrer ganzen Groésse erkennen konnte, ent- 
gegen. Seitenorgane und Reptilien-Hautsinnesorgane werden durch verschie- 
dene Faserkomponenten versorgt. Um die Homologie beider Organe zu retten, 
musste man annehmen, dass die Sinnesknospen von Zamenis im Lauf der 
Phylogenese eine neue Innervation erhalten hatten, was nattirlich ausge- 
schlossen ist. 

Gewagt ist es auch, die zarten Sinneshaare der Amphibien mit den derben 
Borsten von Zamenis zu vergleichen. 

Ahnliche Knospen wie Toparo hat ScuMipt (133—135) bei Uroplatus 
und einigen Geckoniden gefunden. Auch diese zeigen in ihren epithelialen 
Teilen viel Ahnlichkeit mit Seitenorganen. Doch liegen unter ihnen im Corium 
noch Tastkérperchen. 

Eine Moglichkeit, Seitenorgane und Tastflecken trotz der oben ange- 
fuhrten Schwierigkeiten zu vergleichen, scheint folgende Annahme ScuMIpTs 
zu gewahren: 

Die den Seitenorganen homologen Knospen der Reptilien haben beim 
Ubergang zum Landleben ihre alte Funktion cingebusst und ihre spezifischen 
Nerven sind geschwunden. (In der Tat gelang es ScuMipt nie, zu der Knospe 
ziehende Nervenfasern nachzuweisen.) Unter den Knospen liegen immer 
Tastkorperchen. Das alte Seitenorgan hat nun dadurch eine neue Funktion 
erhalten, dass es als mechanischer Ubertrager der Reize auf diese Tastzellen 
zu funktionieren vermag. 


Zusammenfassung des IV. Teils. 


Zusammenfassend lasst sich also sagen, dass es nur ganz wenige, spezielle 
Bildungen der erwachsenen Anuren und der Amnioten sind, fiir die ein Zu- 
sammenhang mit Seitenorganen mehr oder weniger wahrscheinlich ist. 

Am besten begriindet scheint die interessante, aber noch immer nicht 
geniigend gesicherte Ableitung der Saugetierhaare von Seitenorganen. 

Dann besitzen manche Reptilien in ihrer Haut Knospen, deren Ahnlich- 
keit mit den Seitenorganen der Amphibien so gross ist, dass trotz beinahe 
unuberwindlicher Schwierigkeiten eines Vergleichs die Verwandtschaft beider 
doch nicht ganz ausgeschlossen erscheint. 

Hingegen besitzt die rein hypothetische Ableitung der Tastflecken von 
den Seitenorganen nach MAURER (92) geringe Wahrscheinlichkeit. 

Die Ableitung der Milchdriisen von Seitenorganen ist unbegrtindet. 

Die Perlorgane sind die einzigen Gebilde, fiir die ein Zusammenhang mit 
Seitenorganen tatsaichlich bewiesen ist. Doch besitzen sie als morphologisch 


bedeutungslose, vergangliche Gebilde wenig Interesse. 
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Feil beschaftigte sich mit den speziellen Erscheinungen der 
ler Seitenorgane, wie sie sich bei den Amphibien studieren 
die allgemeine Frage zu beantworten, ob sich die 
sinnesorgane der eigentlichen Landtiere, der Amnioten, von denen der 
den Seitenorganen, ableiten lassen, oder ob sie eine Neuer- 

ig des Landlebens darstellen. 
Das leiztere ist, wenn eine der oben angefthrten Hypothesen der Wirk- 
it entsprechen sollte, mit gewissen Einschrankungen, der Fall. Bei der 
‘s Landtieres muss der ganze, uralte, ausserordentlich charak- 
\pparat der Wasser-Hautsinnesorgane, das Seitenorgansystem, 
\n seine Stelle traten neue, dem |Landleben entsprechende 


ngen, die Amnioten-Hautsinnesorgane. Dadurch, dass diese keine eigene 


Faserkomponente und nur wenig ausgesprochene Zentren besitzen und dass 


eine morphologisch uneinheitliche, verschwommene Gruppe von Organen 
stehen sie in starkem Gegensatz zum Seitenorgansystem und _ be- 
isen, dass sie ein Neuerwerb sind, der es seines geringen Alters wegen noch 


nicht zur Ausbildung eigener, charakteristischer Gestaltungstypen gebracht hat. 
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POINTS OF VIEW CONCERNING FORE- 
BRAIN MORPHOLOGY IN HIGHER 
VERTEBRATES 
BY 


NILS HOLMGREN 


With 54 photomicrographs in the text. 


The key to a right understanding of the comparative morphology of the 
mammalian forebrain doubtless is a right and exhaustive interpretation of 
that brainpart in reptiles. But all living reptiles are not in the same degree 
important for this purpose as their different groups belong to different 
branches of the great reptilian phylum, which are more or less removed from 
the common stemgroup of reptiles and mammals. This stemgroup may be 
searched for among the cotylosaurians of the permian or a more remote age 
(carboniferous). The nearer a recent reptile group is related to the cotylo- 


saurians, the more qualified it may be for elucidating the mammalian con- 


ditions. As the most archaistic living reptile groups the Rhynchocephalia, 


the Crocodilia and the Chelonia are generally considered. Since the discovery 
ot the Sphenodon of New Zealand this animal has enjoyed a firm reputation 
as an ancestral form of great importance and as such Sphenodon has also been 
introduced by in the forebrain discussion. Palaeontologists, 
however, seem not to be very inclined to accept the great importance of 
Sphenodon, as the fossil forms of the rhynchocephalians seem to be one- 
sided developed and have attained no special dominance. As to the croco- 
dyles, they represent a group of reptiles very much removed from the cotylo- 
saurians and with some distant relations to the birds. Through the discovery 
of the triassic cryptodiran turtle Tyriassocielys with its completely stegal 
skull and other very ancestral characters, it seems to be certain that the 
turtles are, of now living reptiles, those who are nearest related to the 
reptilian stemgroup. From these points of view the reptiles theoretically 
fittest to serve as starting point for attempts to connect morphologically the 
reptilian forebrain with that of the mammals, may be the turtles. From this 
standpoint professor JOHNNsSTON’s choice of the turtles as object for his in- 
vestigations upon the reptile forebrain may be regarded as a very succesful 
one. These admirable investigations and those of ELitior Smirn have lift up 
the discussion on the forebrain morphology of higher vertebrates to a new 
plane, more free from the preconceived opinions so characteristical to the 
Francfourth school. 


28 b. A. Z. 1925. Acta Zoologica 1925. Bd V1. 
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Rut reviewing the works of the different authors upon the reptile fore- 
rain one will, however, find that yet no unity is obtained concerning the 


interpretation of the different nuclei and far less of the fibre connections. 


\nd as the conception of the mammalian brain is dependent on that of the 


reptilian, it is easy to understand that there are many different opinions about 
he morphological value of the different structures in the mammalian brain. 
The present paper is an attempt to built up an embryological basis for 
he understanding of the morphological value of the different areas in the 
reptilian forebrain, without which it seems to be impossible to draw well 
founded conclusions as to the morphology of the mammaiian forebrain. 
My material consists of series of 22 different stages of the cryptodiran 
Chrysemys marginata, obtained trom the Oconovoc embryological 
1 in Wisconsin. For comparison purposes a great number of develop- 
of Iguana tuberculata, Hemidactylus frenatus, Chalcides tetra- 
ylus, Tropidonotus natrix and other reptiles was used. 
As the body of my turtle embryons was very irregularly curved it was 
without meaning to measure the total length of them. I have thus preferred 
the length of the head from the apex of the nose to the hind- 
f the mesencephalic curvature. This measurement is always 
ke in younger specimens. But in older ones, where the mesence- 
on is not more prominent and the head has assumed more or less the 
adult shape, I have measured the length of the carapax. 
a. Length of the head 1,6; mm.! 


Carapace length 6 mm 


Ia is a little greater than in 1 bh, Mut in b the development 


somewhat more advanced than 
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The only worker who has treated more in detail some points of the 


forebrain development in turtles is professor JomNstTon in his paper: The 


development of the dorsal ventricular ridge in turtles” (1916). In this work 


the important problem of the origin of the dorsal ventricular ridge, part 
of the so called “epistriatum” of EDINGER, is in its principles resolved from 
embryological points of view as being pallial of origin and in accordance 
with the results of anatomy, obtained by himself and EL_Lior SMitu. 

JouNnston’s material consisted of a series of earlier embryonic stages 
of Chelydra serpentina of which the oldest had a carapace length of 8,5 mm. 
His investigations, however, begin with this oldest stage. With this he has com- 
bined three stages of Chrysemys of resp. 17, 20 and 28 mm length, a com- 
bination that seems to be quite justified by the general agreement of the 
brains of freshwater and land turtles. 

In the oldest Chelydra stage of which an instructive plate-reconstruction 
is given, the boundary of pallial and basal parts is well recognizable. The 
boundary line, however, is drawn dorsal to the lobus pyriformis, in a position, 
that does not agree morphologically with the conditions in lower vertebrates, 
where the pyriform lobe is a pallial structure. But concerning this point the 
reconstruction gives a more categorical statement than the text, where the 
possibility is left open for a conception in concordance with other vertebrate 
conditions. "The crowding of cells in this stage is such that it is impossible 
to determine whether the pyriform lobe cells have spread or migrated from 
the lateral surface in the basal region or have been formed here by the pro- 
liferation which at this stage is giving rise to the pallium. Further caudad 
and in later stages the relations are such as to make the former appear 
more probable.” 

In this stage of Clelydra the dorsal wall of the forebrain is made up 
by the pallium, the medial portion of which is the hippocampal, the lateral 
the general pallium. The general pallium laterally is delimited by the mid- 
ventricular groove and by the zona limitans lateralis. In the lateral part the 
pallium is thickened by cell proliferation from the ventricular layer of in- 
different cells, and in later stages this proliferation produces the dorsal 
ventricular groove and consequently the dorsal ventricular ridge, enclosed 
between this groove and the mid-ventricular sulcus. The dorsal ventricular 
ridge or the hypopallium of ELLior Smitit thus should be part of the general 
pallial area, an interpretation that does not agree with the results of my 
investigations, neither practically nor theoretically. 

In the basal part of the lateral olfactory area, an active proliferation 
giving rise to the lentiform nucleus and the nucleus caudatus is to be seen. 
"Although I have not sufficient stages to enable me to follow the history 
of these structures, there is evidence that the superficial cell layer which 


represents the lateral olfactory nucleus has been derived from the layers of 
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indifferent cells in the early embryo and that the mass of the caudate nucleus 
represent a later proliferation.” 

Phe Chrysemys stages described by Jounston can readily be compared 

the adult conditions as he has stated. The striatal area becomes exposed 

he lateral surface of the forebrain with the olfactory centres above and 

he diagonal band below. The exposed striatal area is to be regarded as a 

condition. 

The pyriform lobe forms a layer external to the striatum and to the 

ral margin of the general pallium. The “thickening of the lateral border 

the pallium moves dorsally, becomes crowded and folded on itself and 

in, forming a projection into the ventricle.” This projection is the 

ot the dorsal ventricular ridge in earlier stages indistinguishable 

dorsal pallium. So the ridge is formed from a part of the general 


"In the rostral part of the hemisphere the dorsal ridge has become 


practically independent of the pallial thickening...” The ridge is delimited 


from the striatum through a clear cellfree zone. Later the zone becomes 
compressed and more obsolete. “In sections the cell-free zone inclines dorsal 
towards the lateral surface and passes above the lateral olfactory area. In 
he rostral part, where the pyriform lobe crowds far dorsal this limiting zone is 
bent in to a semicircular or U-shaped line.” On the exterior surface of the 
turtle brain the sulcus rhinalis, where the zona limitans according to JOHN- 
ston ends, forms the limit of the pallium against the subpallium. The 
U-shaped zona in the turtles forebrain should therefore correspond to the 


zona iimitans in the selachian and frog brain, as interpreted by JOHNSTON. 


are now clear in both medial and lateral walls in fishes, amphibians, reptiles 
and mammals.” 

In the present paper the author has set forth some ideas concerning the 

rebrain morphology in reptils and mammals, which may perhaps be suitable 

ruture discussion of the morphological problems of the forebrain. The 

; means regards the questions treated in the following pages as 

roughly answered; in contrary he is well aware that further work is 


ry, before the forebrain problem may be regarded as definitely solved. 


DESCRIPTION OF THE DEVELOPMENTAL STAGES. 


tage ta. The forebrain in this stage is a round vesicle, the walls 
which are made up chiefly by indifferent embryonic nerve tissue. 

he evagination of the hemispheres is very litthke pronounced. But thers 

denominations used by Johnston in 

1923 for the discussion, where both 


names used in the description thus 


: 
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between the pallial and basal porti f the hemisphere 
ae 1 hie yundary es between the pallial and basal portions of the hemisphere peo 
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is frontally a slight sagittal fissure present, corresponding internally to a 
quite insignificant sagittal fold, scarcely 10 micra in length. Accordingly in 
the transverse sections of 10 micra thickness the lateral ventricles are not 
separated (fig. 1). On the hemispheres the olfactory nerve is inplanted dorso- 
laterally, somewhat caudal to the foremost part of the hemisphere. Here the 
entrance of the olfactory nerve is marked by a small superficial disk of neuro- 
pilar substance (fig. 1, olf. n.). 

No ventricular grooves are present at this stage, but there is an indistinct 
convexity (fig. 2, conv.) of the ventricular wall corresponding to the fore- 
brain bundle. At the dorsal border of this 
convexity a very slight depression is seen 
(fig. 2, depr.). In the stage 1b the de- 


pression is somewhat greater and by con- e% . 
sequence more distinct. Here it indistinctly 


marks a ventricular boundary line between 
an upper subpallial cell band and a lower 
one. This depression represents the first 
appearance of the mid striatal groove. 

As said above the ventricular wall is 
made up by indifferent cells. These form 
a thick and dense layer in which, however, 
a differentiation process is going on, result- 
ing in nervecells wandering out from this 
layer to form nuclei outside the same. In 
the stage 1a there are already layers 
or nuclei of such wandered-out cells section through the forebrain at the 
present. level of the olfactory nerve. 

In a section taken through the frontal part of the neuropilar plate of 
the olfactory nerve it is possible to determine two portions of such wandered- 
out cells, a portion (fig. 1, 7. a.) forming a very indistinct, poorly developed 
layer medial to the plate and another forming a more distinct layer beginning 
below the plate and from here continuing ventrad, forming a thin layer of 
cells along the lateral and ventro-lateral border of the hemispheral trans- 
section (fig. 1, f. a.). Reading the series frontad one finds the dorso-medial 
cell area to end nearly immediately; the lateral and ventro-lateral one on 
the contrary is seen to extend frontally over the frontal pole of the hemi- 
sphere. This stage and the stage 1b give the impression that the whole 
frontal part of the forebrain, including the olfactory neuropilar substance, 
belongs to the lateral and ventro-lateral lamina of wandered-out cells, described 
above in the transsection taken through the olfactory neuropilar plate. The 
dorsai cell lamina I will provisionally call the roof lamina, the lateral and 
ventro-lateral the floor lamina. 


a9. — A. Z. 1925. 
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Reading the series in a caudal direction the roof lamina is seen to grow 
broader behind the olfactory neuropil, to extend to the most lateral part of 
the forebrain vesicle, where there is a sometimes distinctly, but mostly in- 
distinctly marked boundary zone between the roof and the floor lamina. At 
the caudal end of the forebrain vesicle the roof lamina grows narrower and 
ends before attaining the ‘tweenbrain. Dorsomedially the lamina contains 
but a very small number of 
wandered-out cells or is — most 
medially — completely devoid 
of such. In the transverse sec- 
tions the number increases la- 
terad in a way, that the greatest 
number is found just at the 
boundary to the floor lamina, 
where the cells fill up in sparse 
arrangement the thin neuro- 
pilar layer already present. 
From this arrangement is to 
conclude that the cells of the 
roof lamina begin to proliferate 
at an earlier stage from the 
ventricular layer in the most 
lateral part of the roof portion 


of the forebrain. 


In the floor plate the pro- 


Fij >, Chrysemys. Stage 1a. Cross-section 


through the forebrain vesicle at the level of liferated cells occupy a longi- 


the paraphyse. tudinal band covering frontally 
the hemispheral fore-end and extending caudad immediately below the roof 
amina leaving the ventral and ventro-lateral part of the forebrain vesicle 
nearly devoid of proliferated cells. In the ventro-lateral part the fore- 
brain bundle (fig. 2, 1. b.) is present as a broad fibre band, flattened 
against the ventricular layer. Probably the presence of this bundle for 
some time prevents the out-wandering of cells from that part of the 
ventricular layer, at least in the medium part of the forebrain vesicle. More 
caudally cells are seen also in this part, but these cells are situated in close 
contact with the ventricular layer. Against the preoptic recess this cell layer 
is thicker than more frontally, and therefore I believe that this cell formation 
at first begins proliferating from a part of the forebrain situated a little 
in front of the recessus preopticus. Turning now back to the dorsal part of 
the floor lamina, dorsal to the forebrain bundle, we shall find the same 
filling up the nevropilar layer. with sparsely arranged cells, out to its surface. 


Against the recessus preopticus the cell band grows somewhat thicker. It 
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here is found more dorsally. The lamina ends at the level of the hind part 


of the recessus preopticus. 


Medially in the nearest surroundings of the lamina terminalis it seems 
to be possible that in this stage some cells have wandered out from the 
ventricular layer, but this is not yet quite distinctly seen. 

Thus in the stage 1a there are present at least three longitudinal bands 
of nerve cells. The roof lamina already constitutes a primordial pallium, 
the lateral part of which, correspond- 
ing to the pyriform lobe, developes at 
first. In this stage the medial part, on 
the contrary, is nearly devoid of nerve 
cells, and in the intermedial part few 
cells are present. The nuclei of the 
floor laminas constitute together the 
primordia of the subpallial nuclei, not 
yet sufficiently developed as to deter- 
mine their prospective significance. 

Stage 1b. This stage does not 
differ much from 1 a. In the subpallial 
part the cell laminas are more rich on 
cells. The cell band beyond the fore- 
brain bundle is distinct in all parts and 
there are cells clearly seen wandering 
out from the surroundings of the la- 
mina terminalis forming a ventral me- Kj 

‘ig. 3. Chrysemys. Stage 2. Cross-section 
dial band, on both sides of the ventral — of the forebrain about at the level where 
medial line. the commissura anterior will come. 

Stage 2. The general appearance of the forebrain vesicle in this stage 
has net changed very much from the preceeding. The evagination has become 
insignificantly greater, the septum being touched by two sections in the trans- 
verse series. The mid-striatal groove is a little more pronounced (fig. 3, 
m. str. g.), but no other changes have occured. 

In all parts the wandered-out cells have increased considerably in number. 
The upper subpallial band (fig. 3, d. s. b.) of cells frontally fils up the space 
between the ventricular layer of indifferent cells and the surface of the 
forebrain vesicle. More caudally the same cell portion does not quite reach 
the surface. Frontally the upper border of the ventral band of wandered-out 
nerve cells (fig. 3, v. ». b.) is continuous with the lower border of the dorsal 
band, the limit, however, being distinct as the dorsal band is much thicker 
than the ventral. Caudally the lower margin of the upper band has been 
lifted up a little from the indifferent layer of cells belonging to the ventral 
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band (fig. 4), which developes below this margin. Against the level of the 
recessus preopticus this condition is very distinctly seen. 

Retween the ventral border of the forebrain bundle and the lamina 
terminalis cells now are distinctly seen which have wandered out from the 
ventricular layer lateral to the lamina terminalis. About at the middle of the 
forebrain vesicle outwandered cells belonging to the lamina terminalis region 
are seen forming a quite super- 
ficial layer medial to the fore- 
brain bundle (fig. 3, m. s. b). 

Stage 3a—3c. These 
stages do not differ much from 
the preceeding, except in size 
and number of wandered-out 
cells. Thus there are nerve cells 
present in the whole pallial area. 
This cell lamina, however, is 
thickest at the lateral margin 
in the pyriform portion of the 
same. In the medial part, cor- 
responding roughly to the hip- 
pocampal area, the number of 
wandered-out cells still is small. 
The limit between pallial and 
subpallial parts is not very 


distinct. Paying attention to the 


Fig. 4. Chrysemys. Stage 2. Cross-section 
of the forebrain vesicle caudal to the pre- size and position of the cells in 
ceeding. the lateral part of the brain 


wall it is, however, possible to determine the limit in a tolerably accurate 
manner (fig. 5, 2. /. /.). The pallial cells are somewhat greater than the 
neighbouring subpallial, which are disposed more or less tangentially, while 
the pallial stand more or less perpendicularly arranged in relation to the 
ventricular layer. 

In the subpallial parts the three bands of nerve cells, known already 
from the preceeding stage, are present and have developed further. The 
dorsal band thus forms a thick cell lamina, covering the lateral surface of 
the ventricular layer. This lamina frontally is broader than caudally. Fron- 
tally it lies at the same level in relation to the ventricular layer as the ventral 
lamina, caudally the latter shoves in below the ventral margin of the former, 
as in the preceeding stage. The ventral band has grown richer on cells than 
before, the cells being somewhat greater than those of the dorsal area. In 
the ventral column of cells, the superficial cell lamina is seen medial to the 
iorebrain bundle. Below this lamina other cells seem to be streaming out 
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in a more lateral direction to contribute to the ventral band. In the frontal 
part of the forebrain bundle cells are found entering it. 
Ventricular sulci are not present, but the ventro-lateral convexity is 
as before. 
Stage 4a—b. The evagination of the hemispheres has gone further 
than in the preceeding, the septum being present in three sections. The ventro- 
lateral convexity of the ventri- 
cular wall has grown more 
prominent. 
The general arrangement 
of the areas has undergone no 
changes. The cell laminas, 
however, have grown much 
thicker. The limit between pal- 
lial and subpallial parts has 
become distinct, especially in 
the frontal half of the fore- 
brain vesicle, but also in the 
caudal half it is no great diffi- 
culty in determining the limit 
(fig. 6, 2. 1. The distinct- 
ness of the limit depends upon 
the active outwandering of 


cells in the dorsal subpallial 
cell lamina (d. s. b.). These 
cells are densely crowded in Fig. 5. Chrysemys. Stage 3a. Cross-section 
the frontal half of the fore- through the hind part of the forebrain vesicle. 
brain, directly covering the corresponding area of the ventricular layer. In 
addition these cells are smaller and darker colored than the adjacent cells 
of the pallium. The pallial cells extend outwards to the brain surface, while 
those of the subpallial area do not reach the surface. The boundary line 
(zona limitans) does not cross the brain wall in a quite lateral direction 
but is inclined downward. The ventral margin of the pallium thus is super- 
posed in relation to the dorsal margin of the subpallium. 

The dorsal cell lamina of the subpallium is much richer on cells than 


in the preceeding stage, but in other respects has not changed. The ventral 


cell lamina is also generally unchanged but much thicker than before. A contri- 
bution of cells from the medial margin of the forebrain bundle is added to 
the ventral lamina. The superficial medial cell area (fig. 7, m. s. b.) now is 
separated from the brain surface by neuropilar substance. It has extended 
further laterad into the neuropil of the forebrain bundle. In this stage (and 
also in the preceeding) the anterior commissure is forming, and it is thus pos- 
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sible to determine the position of the 
said lamina in relation to the com- 
missure. The lamina begins at the 
commissural bed and extends fron- 
tad covering the lower surface of the 
forebrain vesicle to the level of the 
olfactory neuropil. This lamina re- 
presents the rudiment of the nucleus 
ot the diagonal band of Broca. 
The ventral cell lamina of this 
stage is thicker than before, and in 
the caudal part where it is super- 


posed by the dorsal column it is 


d 2S somewhat difficult to differentiate 
SB 
>> the two areas from each other, at 
r? least immediately behind the com- 
aa missura anterior. But in some sec- 
V.S.6. M.S. 0. tions it is, however, possible to de- 
Fig. 6. Chrysemys. Stage 4a. Cross-section termine that the overlapping part 
through the forebrain vesicle a little before the 


level of the commissura anterior. 


Fig. 7. Chrysemys. Stage 4a. Cross- 
section at the bed of the commissura 
anterior. 


forms a cell lamina extending down 
outward of the ventral column. 
Stage 5. Already in the two pre- 
ceeding stages it is clearly seen that the 
pallial cell lamina is considerably thicker 
frontally and laterally than caudally and 
medially. This condition in stage 5 is 
much more conspicuous than in_ the 
stages 3 and 4. In other respects the 
stage 5 is as the preceeding. 

These stages 


Stages 6 and 7. 


agree in principles with the preceeding. 
The ventro-lateral convexity of the 
ventricular wall is, however, much more 
pronounced, owing to the great amount 
of nerve cells developed inwards of the 
forebrain bundle. In these stages it is 
possible to differentiate in the ventral 
cell lamina a medial portion, probably 
derived from the ventricular layer 
between the lamina terminalis and the 
forebrain bundle, the cells of this 
immediate contact 


portion being in 
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anterior commissure. 

Stages 8a and b. 
At these stages the entrance 
of the olfactory nerve which 
in the stage 1 was found 
dorso-laterally a distance 
caudal to the frontal pole of 
the forebrain vesicle has 
shifted to a position medial 
and apical to the frontal 
pole. This shifting is due to z.0.0. 
the strong development of 
cells in the lateral and fron- 
tal part of the pallium, the 
developing cells forcing the 
olfactory nerve to move dor- 
sad, mediad and _frontad. 
This accumulating of nerve 
cells (fig. 8, p. c.) in the 
frontal part of the pallium 
seems to result partly from 
a migration of cells from the cau- 
dal parts of the pallium, for in 
this (fig. 9, fp. c.) and in the next 
stages the number of pallial cells 
decreases visibly in the caudal 
parts of the pallium simultaneously 
as it increases in the frontal parts. 
Signs of a second emigration of 
pallial cells are present especially 
in the lateral parts of the pallium, 
but a second pallial layer is not yet 
formed. 

In the preceeding stage the 
septum is still insignificant, occupy- 
ing 3 to 4 sections in the trans- 
verse series. In stage 8 the septum 
is already a very strongly deve- 
loped structure (fig. 8, sept.), oc- 
cupying 19—20 sections in front 
of the foramen monroi. In stage 


Fig. 
through the anterior part of the forebrain 
vesicle. 
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with their matrix layer. This portion is developed only posterior to the 


8. 


Chrysemys. Stage 8a, Cross-section 


Fig. 


9. Chrysemys. Stage 8a. Cross-section 
through the forebrain vesicle about at the 
level of the commissura anterior. 
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6 no nerve cells are developed in the septum, as is also the case in 
4 caudal sections through the septum in stage 8. This condition 
to indicate that the growth of the septum is not caused by 
ase in the septum of the preceeding stage, but through further 
evagination of the forebrain vesicle, whereby portions of the brain wall lying 
frontally are introduced in the septum formation. In accordance to this 
observation stands the fact that there are very few if any mitoses in the 
hind part of the septum, while in the other parts there are plenty of them. 
The bulk of septal cells thus derives from parts of the brain wall lying 
frontally to the septum of the stage 6, i.e. from parts lying laterally in the 
Stage I. 
Analysing the frontal pole of the forebrain in the stage 6 and in pre- 
ceeding stages one will find, that there are the following structures present: 
1) the pallium, occupying the dorsal half of the evaginated hemisphere 
rudiment, 2) the dorsal subpallial lamina which covers nearly the entire 
ventral half of the frontal pole and 3) the ventral cell lamina, covering the 
ventro-medial part of the frontal surface. As in the following stage 8 the 
frontal end of the forebrain becomes more evaginated it is quite clear, that 
the new septal parts may contain: dorsally, part of the dorsal subpallial cell 
lamina and ventrally, part of the ventral lamina. These conditions are also 


‘arly seen in the s 


age 
In other parts of the forebrain no greater changes have occurred. Close 


1 
} 


the commissura anterior, however, the boundary between the dorsal 
subpallial lamina and the ventral lamina is not possible to draw accurately, 
the cell masses here flowing together. Behind the commissura anterior and 
extending against the recessus preopticus a cell lamina is forming in the 
most medial part of the subpallium. This lamina in its lateral (dorsal) part 
i y free from the ventricular layer, while its medial part still is in 
continuity with the same layer. This lamina represents the preoptic nucleus. 
In the forebrain bundle a little before the recessus preopticus cells coming 


from the ventral cell lamina seem to be forming a nucleus. 


Stages 9g and41o, Already in the preceeding stage the side ventricle 


irst sign of becoming divided into a fronto-dorsal bulbus ventricle 
and a side ventricle s. str. The two parts, however, are not clearly separated 
from each other as the bulbus ventricle is only the narrowed fronto-dorsal 
part of the side ventricle. In stage 9 the bulbus ventricle is tolerably well 
separated from the side ventricle, the limit being marked through a sudden 
heightening of the ventricle when leaving the olfactory portion. The olfactory 
nerves enter the bulbus fronto-medially with two roots on each side, a dorsal 
and a ventral. The olfactory neuropil masses are arranged in a dorso-medial, 


belonging to the dorsal olfactory or the vomero-nasal nerve, and a ventro- 
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medial mass, belonging to the ventral nerve, the dorso-medial bordering to 
pallial parts, the ventro-medial to subpallial. 

In this stage the primordial cortex cells are found accumulated chiefly 
in the bulbus part of the brain wall, while the number of them decrease 
caudad, there being but relatively few such cells in the caudal part of the 
forebrain (cellulas superficiales fusiformes, CayaL). This cortex cell mass 
extends to the dorso-medial neuropil mass of the olfactory (vomero-nasal) 
nerve. If in front they also border on the ventro-medial mass, I am not 
able to determine, but I should believe they do not. 

Below the primordial pallium cells 
a new pallium layer, the secondary 
cortex is forming (fig. 10, s. c.), press- 
ing the primordial cells forward and 
against the brain surface, where they 
form a layer of tangentially arranged 
fusiform cells. The new cortex is thic- 
kest laterally and frontally and de- 
creases in thickness mediad and cau- 
dad. The ontogenetical development 
also goes from the frontal and lateral 
part of the brain vesicle to the mediai 
and caudal. The lateral margin of the 
secondary pallial layer, especially in 
front, overlaps the dorsal part of the 
subpallium in a way that the zona limi- section through the anterior part of the 
tans lateralis from the ventricular layer forebrain vesicle. 
is directed ventrolaterad instead of straight laterad. This zone which is deter- 


mined by the different origin and structure of the cells on both sides of it, 


caudally becomes less distinct, but nevertheless may be found out, following 
the development from stage to stage. 

In the subpallial region no greater changes have occurred except those 
depending upon the augmentation of cells in the different cell laminas. In the 
dorsal lamina, however, a vivid cell proliferation is seen to have taken origin 
in the dorsal and especially frontal part. These proliferating cells (pr. c.) 
cause the original lamina cells to move against the surface, this original cell 
lamina thus being dorsally lifted off from the ventricular layer. This is 
best seen in the region of the commissura anterior (fig. 11, pr. c.), where 
there is a space, occupied by fiber bundles, between the original lamina and 
the new emigrating mass of cells. Ventrally where the cells of the dorsal 
lamina are more numerous and where such a new emigration does not occur, 
the original lamina is not separated from the ventricular layer by a new 
cell lamina but only by the ventral continuation of the cellfree spaces 
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caused by the fibre bundles. The ventral margin of the dorsal subpallial 
column is not well de- 

from the dorsal 

ventral column, 


the forebrain 


‘ing 
‘he superficial cell 
derived frontal 
commissura an- 
jor bed from the me- 
lial column in this stage 
extends frontad into the 
of the septum. 
foramen monroi 
amina has extended 
‘ral direction as 
‘r nearly the whole 

1 column. 

Behind the commis- 
ra anterior (fig. 12) 
11. Chrysemys. Stage 9. Cross-section through the 
e compact celi lamina forebrain vesicle at the commissura anterior. 


of the preoptic nucleus (pr. pr. 
wt » 


¥ oft.) is tound on the medial 
side of the forebrain bundle 
arranged paralle] the ventri- 
cular wall. This cell lamina 
dorsally is confluent with an 
intermediate densely looking 
laver in the cell mass of the 
ventral column and the ar- 
rangement makes the impres- 
sion that the preoptic lamina 
should continue without a 
limit dorsad through the en- 
tire ventral area. These con- 
ditions make the hind part of 
the ventral column seem to be 
divided in three layers: an 
exterior with loosely packed 


cells, an intermediate with 
Chrysemys. Stage 9. Cross-section behind 


snselv arranged cells and 
the commissura anterior bed. densely arranged cells and an 
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mierior with cells forming a layer touching the ventricular layer. The exterior 


layer contains the forebrain bundle and the cells wandered-in into the same 
and in addition to these cells also a cell nucleus lying dorsal to the bundle. 
My preparations do not allow me to determine with certainty from where 
this nucleus comes, but signs are present indicating that it is derived from the 
dorsal subpallial column, and that it is made up of those cells which in a 
preceeding stage were found overlapping ventrad the ventral column. 

Stage tr. For the description of this stage I will adopt the method 
of describing a number of frontal sections taken at different levels. 


a) Section taken at the opening of the bulbus ventricle into the side ventricle 

(fig. 13). 

The bulbus ventricle (b. v.) is represented through an obliquously 
standing elliptic space in the dorsal half of the section. This ventricle 
in the next section communicates with 
the side ventricle. In the actual section 
the ventricular layer at the front of the 
side ventricle is touched by the section 
so that the whole central part of the 
ventral half of the section is filled up by 
the dense mass of the ventricular layer 
cells. In the centre of this mass a light- 
ning indicates where in the next section 
the ventricle will come. In the pallial 
part of this section which covers the 
dorsal and dorso-lateral portion of it, 
there are two layers of nerve cells pre- 
sent, a superficial consisting of the pri- 
mordial pallial cells (p. c.), and a deeper, 
lying in contact with the ventricular 
layer, consisting of a secondary pallial 
cell layer (s. c.). This layer laterally is 
thickest, and decreases in thickness dor- Fig. 13. Chrysemys. Stage 11. Cross- 


section through the forebrain vesicle 


sad and mediad. Laterally the pallium is 
: at the level of the bulbus olfactorius. 


tolerably well delimited from the sub- 
pailium (s. /. 1.), the dorsal column of which begins dorsally with a 
relatively thin cellular layer adjacent to the ventricular layer. Medially no 
distinct boundary line can be drawn between the pallium and the under- 
lying septum. 

The dorsal column (d. c.) of the subpallium extends ventrally to the 
most ventral portion of the forebrain vesicle. Dorsally there is a vivid pro- 
liferation of cells from the ventricular layer. This is, however, not so con- 
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spicuous in the represented section, but a few sections more caudally this 

condition becomes very distinct. The zone of proliferating cells is also found 

on the medial side, in the dorsal half of the septum, and a study of more 

frontal sections shows that this zone extends around the frontal pole of the 

The ventro-medial part of the wall of the brain vesicle is made 

the ventral column (v. c.) which in front of the foramen monroi is 

found ventrally or ventro-medially. This column here consists of a super- 

ficial thin lamina and a more ventricular thick cell mass. A distinct boundary 
line between this column and the dorsal is not present here. 


Section taken 60 micra caudal to the foregoing. (The foramen monroi 

follows 150 micra later) (fig. 14). 

In this section the boundary lines between all the different structures 
are very clear. \ zona limitans medialis (+. /. m.) here is present, as well as 

a zona limitans lateralis (2. /. /.) 

In the pallium the primordial cor- 
tex (fp. c.) begins to decrease in 
thickness. It is well separated 
from the secondary pallial cortex 


cells (s. c.). In the subpallium the 


dorsal column with its dorsal zone 


of proliferating cells (pr. c.) ex- 

tends to the ventral side of the 

ventricle, where it is distinctly de- 

limited from the ventral (here 

ventro-medial} (v. c.). This latter 

part consists of the superficial layer 

(d. b.), which extends dorsad a 

little up in the septum, and the 

deeper laver covering the ventral 

corner of the ventricle. Dorsally 

“on from this cell mass the septum is 
foregoing. filled up with cells streaming out 

the ventricular layer of indifferent cells. In this section the cross-section 


veniricle is 8-shaped. 


Section taken 70 micra before the foramen monroi (fig. 15). 


‘This section in all essentials is as the preceeding, only that the ventral 
area does not extend up into the septum which is filled up with cells from 
dorsal proliferating zone, here extending through the entire septum. The 


ventral column thus is quite ventral. The two cell laminas of the same are 
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well separated from each other and the deeper area also from the ventricular 
layer. The superficial (d. b.) area covers the whole deeper area. 

d) Section taken at the foramen monroi (fig. 16). 


The general arrangement is as in the preceeding section. The boundary 
line (s. 1. 1.) between pallium and subpallium is not clearly marked, but paying 


Fig. 15. Chrysemys. Stage 11. Section Fig. 16. Chrysemys. Stage 11. Section taken 
taken 70 micra before the foramen through the foramen monroi at the end of 
monroi. the septum. 


attention to the dorsal extension of the emigration zone (pr. c.) of the dorsal 
subpallial column and following the foregoing sections with attention it is 
possible to make out the limit without too great a difficulty. The primordial 
pallial cortex (/. c.) is present but thinner than in the preceeding sections. 
The secondary pallial cortex (s. c.) is as before. The dorsal column here 
seems to flow together ventrally with the ventral, but the limit is marked 
at the ventricular wall through a light sulcus (m. str. g.). The ventro-lateral 
part of the dorsal column is separated from the rest of it through a row 
of white spots (w. s.), indicating the presence of fine fibre bundles. This 
row extends from the ventricular wall at the limit between the dorsal and 
ventro-lateral parts of th dorsal column obliquely dorso-laterad against the 
brain surface. This ventro-lateral part of the dorsal column is not well 
separated from the intermediate layer of the ventral column, but the limit 
can every time be made out, paying attention to the extension of the indistinct 
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border of the ventricular layer. This indistinctness depends upon the 


active emigration of cells from this layer. The activity also takes its expression 


the greater thickness of the ventricular laver in this region as compared 


that ot the ventral column. At the wall of the ventricle it consequently 


is possible to delimit the ventral (v. d. c.) part of the dorsal column from 


the ventral column (v. c.). From this point the boundary line goes laterad 


such a manner that the ventral column overlaps the ventral part of the 


lorsal column in the same way as the ventral part of the dorsal column 


verlaps the dorsal (d. d. c.). In the ventral column (v. c.) three layers 


e present as before, the intermediate being composed of densely packed cells. 


ection taken through the commissura anterior (fig. 17). 


In this section the zona limitans lateralis (z. /. 1.) is seen dorsal to the 


lorsal column of the subpallium. The primordial pallial cells (p. c.) here have 


decreased considerably in number, 


the underlying secondary cortex 


(s. c.) instead being strongly de- 


veloped especially laterally. The 


dorsal subpallial column is 


broader than before, ventrally 


extending further mediad. In 


consequence the ventral column 


is restricted to an area lateral to 


the mid line and the commissural 


bed. The limit between the dorsal 


column and the ventral is in- 


distinct, but it is possible to de- 


termine that the latter overlaps 


the ventral part of the former. 


The superficial cells of the dorsal 


column are tangentially extended 


and form an indistinct superficial 


layer. In the ventral column 


Fig. 17. Chrysemys. Stage 11. Section three layers are present. The 
through the commissura anterior. 


superficial (m. c.), however, is 


diminished and disappearing. The intermediate layer with its dense cortex- 


like cell mass is shortened and losses its cortexlike arrangement. It does 


not enter the commissural bed. The deep layer is increasing in thickness 
lateral 


to the commissural bed and sends its cells into the same to form a sort 


of nucleus of the commissural bed. 
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f) Section taken 110 micra further caudally, at the frontal end of the pre- 

optic nucleus (fig. 18). 

The primordial pallial cells are very scarce, disappearing, The zona limi- 
tans lateralis (z. /. J.) is visible. The dorsal column is as before, divided by 
the line of white spots. It is 
not possible to draw an ac- 
curate boundary line between | a 
the dorsal and the ventral 
column. The exterior layer 
of the ventral column is rich 
on cells and overlaps as be- 
fore the ventral part (v. d. c.) 
of the dorsal column. In the 
forebrain bundle there are 
plenty of cells. On the sides 
of the lamina terminalis quite 
ventrally a strong cortexlike 
cell layer is forming (mn. pr. 
opi.). This is the nucleus 
preopticus. Between this de- 

nN.propt. VC. 
Fig. 18. Chrysemys. Stage 11. Section taken 
110 micra behind the preceeding. 


laminating nucleus and the 
ventral part of the dorsal 


column is a narrow space (i. 2.), 


where the ventricular layer is 
| lower than dorsally and ventrally 
thereto. Outward from this ven- 
tricular part the cells are scat- 
tered, not arranged in a cortex- 
like manner. But a few sections 
more caudally (fig. 19) in this 
area the cells are arranged as a 
distinct but feebler continuation 
of the preoptic cell lamina, join- 
ing the dorsal column. The over- 
lapping part of the ventral co- 
lumn is diminishing and the cells 
become more scattered and more 
confluent with the cells of the 
forebrain bundle. 


In the dorsal column a super- 
Fig. 19. Chrysemys. Stage 11. Section 


; ficial cell lamina (sw. /.) is seen. 
taken through the recessus praeopticus. ‘ ‘ p 
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This lamina dorsally extends nearly up to the overlapping part of the secondary 


pallium and belongs to both parts of the dorsal lamina. 


Section taken at the recessus preopticus (fig. 19). 
In the pallial part the primordial cortex is present only with a few 
scattered tangential cells in the superficial fiber layer. The secondary pallium 
s. ¢.) contains more cells laterally 
than dorsally and medially where 
there are but a few cells present. 
\ zona limitans lateralis (2. 1. 1.) 
is not well marked, but the pallial 
iit is determined through the dif- 
ference in size between the pallial 
cells and the adjacent subpallial, 
the latter being smaller. 
The dorsal part of the dorsal 
subpallial column is well delimited 
and the ventral is also tolerably 
well differentiated from the inter- 
mediate layer of the ventral column. 
The ventral part of the dorsal co- 
lumn (v. d. c.) forms a great cell 
mass, of which the ventral part is 
connected with the dense cell la- 
mina of the preoptic nucleus through 


looser arranged cells belonging to 


the ventral column. The overlapping 


part of the ventral column is re- 

duced to a small group of scattered as 

cells, among which the cells of the Fig. 20. Chrysemys. Stage 11. Section taken 
forebrain bundle are included. Late- 
ral in the dorsal column the layer of tangential cells is present. This layer 
belongs probably to the ventral part of the dorsal column, the dorsal part 
being reduced to smaller dimensions than before, scarcely extending to the 
brain surface. 

h) Section through the chiasma ridge, at the very end of the preoptic lamina 


(ng. 20). 


In the dorsal column the dorsal part is disappearing, the ventral occupying 
the whole column, forming a very great dense cell mass, the exterior part of 
which begins to separate from the interior as to form a thick cortexlike 
structure (suf. /.). Ventrally the section goes through diencephalic parts 
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dorsal to the chiasma ridge, but the cell formation (m. c.) lying in the pre- 
ceeding section between the preoptic lamina and the dorsal column is present 
yet. Scattered cells occur in the forebrain bundle. 

Two sections further caudally the intermediate layer of the dorsal column 
becomes much densier than before and this dense part dorsally extends 
nearly to the brain surface, here almost cutting off the superficial layer from 


Fig. 21. Chrysemys. Stage 12. Section Fig. 22, Chrysemys. Stage 12. Section 
taken through the hindmost part of the taken somewhat before the preceeding. 
septum. 


the brain surface. Some sections more caudad the superficial layer disappears. 
The intermediate layer also disappears a little before the point where the 
caudal hemispheral lobe begins in the series to separate from the diencephalon. 
The locus of the intermediate layer is now occupied by the cells of the 
internal layer. At the point of complete separation between the hemispheres 
and the diencephalon the dorsal column is completely absent and the caudal 
lobe is surrounded by pallial parts, medial and lateral parts meeting at the 
ventro-medial angle of the neck-lobe. 

Stage 12. (Fig. 21, 22.) In this stage the general arrangement of the 
forebrain areas is the same as in the preceeding. All areas, however, have 
increased conforming the general growth of the forebrain. The zona limitans 
lateralis is very conspicuous in the frontal part of the forebrain, becomes, 
however, invisible in most parts of the remaining forebrain, but the lateral 
limit can always be determined. The secondary pallial cortex is very well 
developed, laterad incr sasing by degrees in thickness. Below the lateral part 
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he secondary cortex, there are signs present, indicating a tertiary out- 

vandering of cells (fig. 21, ¢. c.) from the ventricular layer. At a small area 
the very lateral portion of the pallium a beginning outwandering of cells 
the frontal part of the pallium. This new area of proliferation is, 
ver, very insignificant and should probably not have been observed, if 
ere were not a slight eminence at the ventricular wall corresponding to the 
ie and if in the following stage there were not a very pronounced pro- 

n area at the corresponding place. 

The most important feature in the forebrain of stage 12 is the develop- 
ent of an olfactory formation at the entrance of the olfactory nerve. The 
ulbus olfactorius is forming around the short bulbus ventricle. The laver 

is forming in the dorsal and anterior part of the bulbus but no 
listinct glomeruli are vet present. A very minute study, repeatedly undertaken, 
has convinced me against my unwillingness, that the mitrals of the dorsal 
part of the bulbus olfactorius are descendents of the primordial pallial cortex 
ells, these cells by degrees concentrating themselves to the frontal part of 
he hemispheres on the dorsal side of the olfactory ventricle. In the actual 
stage the main part of the primordial cortex cells is undergoing a distinct 
change, assuming another aspect in the preparations than before, extending 
large dendritic processes. The concentration of cells together with their den- 
drites causes the layer to take a darker colour in its frontal parts than 
before. In its caudal part which has not vet undergone the change the more 
scattered cells are paler and the dendrites not so pronounced. Already in front 
he foramen monroi the primordial cells practically are absent (fig. 
the pallium, they being represented only by a set of a few tangentiai, 
superticial cells. 
Thus the primordial cortex cells in the turtle form the dorsal lamina 
rals (the mitrals of the vomero-nasal formation) and the scanty "corpus 
‘nanos’ and the “cellulas de axon corto” (CayAL) of the external 
laver of the pallium 


granular cells below the dorsal mitral lamina seems not 


in front of the secondary cortex 


tip of the olfactory ventricle, 
to decide if not secondary cortex cells also take part in the 
the granular laver. 
es 13 and 14. These stages differ very little from each other. 
In both, the essentials of the adult brain are already preformed, and nearly 
all changes that take place after these stages depend upon growth and dis- 
placements caused by growth. 
In the bulbus olfactorius a ventral lamina of mitrals is formed. This is 
very clearly separated (especially caudally) from the dorsal lamina, and 


does not extend so long caudally as the dorsal which has absorbed practically 
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the whole primordial pallium cor- 
tex. The ventral lamina is clearly 
subpallial of origin, belonging to 
the dorsal subpallial column of 
which that part frontally to the 
olfactory ventricle is the source 
from which these mitrals and the 
underlying granular cells derive. 
The secondary pallial cortex 
laterally is very thick (fig. 23—25, 
s. c.), medially, however, scarcely 
present. No division in longitudinal 
pallial areas is still to be seen. Be- 
low the lateral part of the secon- 
dary cortex a tertiary (fig. 23—25, 
f. c.) is seen forming in an area at 
the ventricular wall dorsal to the 


zona limitans lateralis. Here a great 
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through the 


Fig. 23. Chrysemys. Stage 13. Section taken 


frontal part of the forebrain 
vesicle. 


as yet diffuse cell mass is emigrating from the ventricular layer of indifferent 


cells. This cell mass apparently presses upon the secondary pallial cells 


lying exterior to it, forcing them to the surface of the brain, where they 


form an as yet diffuse superficial 
cell lamina. 

Comparing these conditions 
with those of the following stage 
and the nearly adult brain it is clear 
that in this stage the formation of 
the dorsal ventricular ridge (d. v. r.) 
takes place. The emigrating cell 
mass is the nucleus of the dorsal 
ventricular ridge and the secondary 
pailium exterior to this nucleus is 
the cortex pyriformis, which there- 
fore is clearly pallial of origin. The 
nucleus of the dorsal ventricular 
ridge, as a plug forcing in into the 
lateral secondary pallium and dis- 
locating it to the brain surface, un- 
doubtedly must have influence upon 
the adjacent region of the dorsal 
pallium. The adjacent cells here 
also are drawn against the brain 
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Chrysemys. Stage 13. Section 


somewhat behind the preceeding. 
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surface. Such dislocated cells form that part of the cerebral cortex, described 


as the general pallial thickening. 


The tertiary pallial emigration below the pyriform lobe, described before 


as a dense cell mass, does not extend to the frontal part of the pallium. It 


is namely frontally foregone by a proliferating area, where the emigrating 


cells are not so densely ar- 


ranged, but nevertheless cause 


in this stage an indistinct dis- 


placement against the brain 


surface of the lateral part of 


the layer of pyriform lobe 


cells. In the following stage 


this part of the tertiary pal- 


lial cells has produced the 


same superficial dislocation 


of the frontal part of the pyri- 


form lobe as that produced 


by the dense proliferation 


further caudally. The super- 


ficial position of the pyriform 


cortex thus is due to the ex- 


cessive development of a ter- 


tiary pallial layer. Such a pal- 


lial layer in the actual stage 


is also present in the remain- 


ing part of the pallium but 


here it is not of great thick- 


ness. This proliferation of 


cells is not very vivid and 


Fig. 25. Chrysemys. Stage 13. Section taken through therefore does not act upon 
the chiasma bed. 


the secondary pallium forcing 


it to the brain surface. In the next stage also in this region a displacement 


takes place 


But the development of the tertiary cortex is not the only factor for the 


lifting up of the pyriform cortex. The development of a fibre bundle con- 


necting the pallium with the crus (capsula externa’), that passes below the 


pyriform lobe, takes part in its forcing to the brain surface. This has already 


been pointed out by JOHNSTON. 


In the dorsal part of the dorsal subpallial column three cell layers are 


2 


present (fig. 23—25): a superficial (d. sup. /.) forming a cell lamina at 


the lateral brain surface, an intermediate (d. int. ].) and an interior (d. 1. 1.). 


The superficial lamina dorsally meets the superficial lamina of the pyriform 
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lebe (s. v.), which overlaps the dorsal column. In this superficial part the 
zona limitans is only visible in the frontal part of the brain, but nevertheless 
it meets no difficulty in determining the limit between the two superficial 
areas, as the pallial cells stain paler than the subpallial and are of a somewhat 
greater size. This subpallial lamina represents the dorsal part of the nucleus 
olfactorius iateralis. The intermedial layer frontally consists of but few cells 
and in consequence the exterior cell lamina here is very distinct. More cau- 
dally the intermediate layer becomes rich on cells. Here the lamina of the 
lateral olfactory nucleus becomes less distinct, confluing with the intermediate 
layer. This layer corresponds to the greater part of the nucleus lentiformis 
as described by Jonnston in the turtle (1915). The intermediate layer is 
increasing in thickness by means of cells streaming out from the interior 
layer of the same column which is always in contact with the ventricular 
layer. In the further development this interior layer will be consumed in 
favour of the growth of the intermediate layer. But even in the adult turtle 
a group of dark cells is found where in the 13th stage the intermediate layer 
is the most important layer in the dorsal part of the dorsal subpallial column. 

In the ventral part of the dorsal column (fig. 23, v. d. c.) there are again 
three layers present except in front, where there is only a distinct cell layer 
external to the ventricular layer (fig. 23, v. d. c.). But already 140 micra 
frontal to the foramen monroi three tolerably distinct layers are present: 
a superficial (Fig. 24, v. sup. 1.), an intermediate (v. int. /.) and an internal 
(v. i. 1.). The superficial joins the superficial layer of the dorsal part 
(d. sup. l.) of the same column and thus forms the ventral part of the lateral 
olfactory nucleus. The intermediate layer begins in front as a rather diffuse 
cell layer, not well delimited from the other layers of the same column. 
Towards the foramen monroi, however, the cells of this part are crowded 
together as to form a dense mass of cells, which may be followed as a 
distinct cell area to the level of the mid of the chiasma ridge. This area 
corresponds to the nucleus caudatus, described by JoHNstToN in the turtle 
(1915). Behind this level the nucleus becomes confluent with the superficial 
and the internal Jayer, the superficial (fig. 25, v. sup. 1.) caudally increasing 
in thickness considerably. The internal layer consists of rather loosely arranged 
cells, connected with the ventricular layer and acts probably as a matrix layer 
for the intermediate (fig. 25, v. it. /.). Some distance before the separating 
of the neck lobes from the brain stem the intermediate area through a lamina 
of cells (fig. 25, v. c. int.) is connected with the preoptic lamina (fig. 25, 
n. pr. opt.). A little more caudally the “caudate” nucleus disappears, but 
the connecting lamina is still present as a dense mass of cells. This cell mass 
is seen to enter the neck lobe medial to the olfactory nucleus. This cell area 


corresponds to the ’’medial nucleus” of the amygdala of JoNNsTON (1915). 


In this stage in the neck lobe the following structures are present: the 
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nucleus olfactorius lateralis and the "medial nucleus of the 


The ventral column somewhat frontally to the foramen monroi consists 


three layers: a superficial (fig. 24, d. b.), an intermediate (tub. olf.) and 


internal. The superficial corresponds to the nucleus of the diagonal bundle 


as described by Tonnston. The intermediate is more or less distinct 
like. It lies as a cap round the ventral corner of the ventricle and 
up in the ventral part of the septum, where its upper end is marked 


ht ventricular sulcus. Caudally this cell lamina is well separated 


lear space from the ventricular layer, frontally it becomes by 
closely relied to the ventricular layer and in front it is quite 
area (fub. olf.) corresponds to the tuberculum olfactorium 

). It seems in the septum to be continued dorsad 

lateralis septi (7. Jat. s.). This is, however, only apparent 

> it is clearly seen that the tuberculum olfactorium dorsally 
nucleus medialis septi. These two areas belong to a 

eration, while the nucleus lateralis septi cells come out 
from the ventricular layer. As to the nucleus of the diagonal 

be observed that this nucleus delaminates from the primary 

-as a secondary differentiation. As settled before the nucleus medialis 


ly is continuous with the superficial laver of the nucleus 


same way the nucleus lateralis septi (. Jat. s.) 

ith the intermediate and inner part of the dorsal 

area. Consequently the septal nuclei belong to the dorsal subpallial 
ventral part). 

foramen monroi, the ventral column consists of a dorsal 

‘t, the ventral of which is the nucleus preopticus. The dorsal 

a connecting the preoptic nucleus with the dorsal subpallial 

ventral areas there are three lavers of cells: a superficial, 

1 dorsal part a sparce nucleus in and around the forebrain 

1 ‘p..). In the ventral part the corresponding 

sup..) wandering out from the preoptic lamina. 

in the dorsal part (v. c. int.) is formed by relatively 

hick cell lamina; in the ventral it constitutes the 

the preoptic nucleus (#7. pr. opt.). The internal layer 

consists of cells wandering out from the ventricular layer. This layer dorsally 


ventral part forms a cortexlike cell lamina near the ventricular layer 


5. This is a very important stage for understanding the lateral 
the pallium in its relations to the remainder of the same, the dorsal 
ridge and the lateral olfactory nucleus. With this stage the con- 


regoing are bound together with those of the adult brain in 
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a manner that can not be misunderstood. Already the preceeding stage ad- 


mitted conclusions to be drawn as to the formation of the pyriform cortex, 


the dorsal ventricular ridge and the lateral boundary of the pallium, but 
stage 15 shows, without interpolations and assumptions, how evolution 
took place. 

In this stage the tertiary pallial emigration is still going on. In the lateral 
part this emigration is very active and it is clearly seen that in this part 
the proliferating cell mass has forced the corresponding secondary cortex 
plate to move against the brain surface, where it forms a rather dense 
cortical layer, the pyriform cortex. This cortex is seen to be quite pallial as 
the zona limitans in the frontal part of the hemispheres is quite clearly 
proncunced from the ventricular layer to the brain surface. More caudally 
the outer part of the zona limitans is obscured because of the lateral olfactory 
nucleus joining the pyriform cortex immediately lateral to the most lateral 
end of the zona. Not knowing the whole evolutionary process before this 
stage, that corresponds to the earliest ‘stage studied by Jounston, it should 
be suggested that the olfactory nucleus also should comprise the pyriform 
cortex and that therefore the pallial boundary should go dorsal to the pyri- 
form lobe. But the foregoing stages show most clearly that this would be 
erroncously. In the lifting off process of the pyriform cortex at least one 
factor is the strong proliferation of cells below it. But it is thinkable that 
this and the presence of the fibre tract referred to above are not the only 
factors for this process. I think that the frontad concentration of the pri- 
mordial cortex, described before, may have something to signify in this 
respect. It seems to me that this concentration may have left, so to say, 
a vacuum behind itself. This would signify a less obstacle for the development 
of the secondary and tertiary cortical cell proliferations especially in the 
lateral pallial portion, where the primordial pallium was most voluminous. 
This concentration of primordial pallial cells to the most frontal region of 
the forebrain hemispheres also may be the reason why in front the secondary 
cortex develops principally on the lateral side, where the cells come out from 
the ventricular layer as a tongue overlapping a little the subpallium, for in 
this region but a few primordial cells are present, which could be thought to 
form an obstacle for the new cells emigrating against the brain surface. 

Already a small distance before the foramen monroi the pyriform lobe 
by degrees becomes less distinct and at the foramen monroi it is impossible 
co delimit it from the remainder of the pallium. The emigration of the tertiary 
cortex also caudad by degrees becomes less active. The zona limitans also 
is invisible 

The proliferating cell mass below the pyriform cortex is the nucleus 
of the dorsal ventricular ridge or the hypopallium of E_itior Smiru. 


Through the delamination of the pyriform cortex plate in the anterior 
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art of the forebrain the general pallium is simultaneously delimited laterally. 
But of course this limitation is not a very sharp one and it is here possible 


NMS. QM Gp pyr that a small part of the 
lateral portion of the ter- 


tiary general pallium comes 


to lie in the most dorsal 


part of the future dorsal 
ventricular ridge. 

The general pallium is 
also not clearly delimited 
medially, but perhaps the 
most medial emigrating cell 
groups may represent the 
future “subiculum” of the 
hippocampal cortex. The 
granular lamina of the hip- 
Fig. 26. Chrysemys. Stage 16, Section through pocampal lamina is not vet 

the frontal part of the forebrain. formed. 

In the subpallial parts this stage does not differ from the preceeding. 

Stages 16andz17. These stages both are younger than the youngest 
Chrysemys-stage as described by Jonnston. They connect the stage 15 with 


N.S. GM. GP 


Fig. 27. Chrysemys. Stage 16. Section further caudad. 


stage 18, which seems to hold the same age as the 17 mm stage of JOHNSTON. 
Nevertheless the difference between these stages and that of JoHNSTON are 


not very great. To one point a special interest is bound concerning the 


development of the pallium viz. the development of the general pallial 
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thickening. A question which did 
not become a sufficient expianation 
in professor JOHNSTON’s paper is 
that on the morphological value of 
the "pallial thickening”. It is thought 
to be composed of the lateral part 
of the general pallium. The actual 
stages show that this may not be 
the case, but that this thickening 
also belongs as an anterior tertiary 
laver (fig. 26—29, ¢t. c. a.) to the 
pyriform lobe. As already found in 
stage 14 and also well determinable 
in stage 15, the tertiary emigration 
below the secondary pyriform cor- 
tex results in an anterior mass of 
relatively loosely arranged cells 
lying in front of the more dense 
nucleus of the dorsal ventricular 
ridge. This cell mass in the anterior 
part of the hemispheres also forces 
the secondary pyriform cortex to 
move towards the brain surface. But 
the pressure of the outwandering 
cells here seems not to have been 
strong enough to detach the medial 
border of the pyriform cortex from 
the corresponding part of the gene- 
ral pallial cortex, as both cortices 
(fig. 26) form uninterrupted 
layer, where the pyriform cortex 
cells stand out against the general 
pallial through their darker colour. 
Here in front the tertiary emigrat- 
ing cells of the pyriform lobe are 
found below the secondary pyri- 
form cortex. This frontal cell mass 
corresponds to the cells of the 
general pallial thickening of JoHN- 
ston. The stages 14--16 of my 
series thus make it evident, that the 
pallial thickening in the turtle be- 


Fig. 28. Chrysemys. Stage 16. Section taken 
in front of the foramen monroi. 


tc@. 


Fig. 29. Chrysemys. Stage 16. Section taken 
through the foramen monroi. 
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mgs to the anterior part of the lateral pallium viz. the pyriform 

pallium. It is, however, possible that a few cells from the boundary area 

the general pallium also enter the pallial thickening but no such contri- 

bution could with certainty be demonstrated. This anterior part of the dorsal 

tricular ridge probably corresponds to the nucleus paraventricularis of 

pr, described in Lepidosternum and Chamaeleo and also present in 

‘eria and others. It caudally is followed by the chief nucleus of the dorsal 

ricular ridge (fig. 29—32, ¢. c. p.) and overlaps this nucleus dorsally 

at the two parts are sectioned simultaneously (fig. 30) in the transversal 

[he anterior nucleus thus is found dorsal to the chief nucleus to a 

behind the foramen monroi. Here it is reduced to a thin column 

c. a.) which in later stages seems to connect the lateral 

of the general pallium cortex with the medial border of the lifted up 

rm cot to | the 

ral pallium and according to EninGeR and others have the high morpho- 
value of being a primordium of the "neopallium”. 

tt deny that general pallial cells may possibly be present in this 

lumn especially in its external part, where the primitive connection 


pallial areas never has been completely broken, there being at 


cells between them, but the main part of the cells surely 


cortex. 
he pyriform cortex unites directly the lateral bordei 
Below the pyriform lobe the main nucleus (¢. c. /.) 
ridge remains in the cross sections as a great iT 
her basis on the ventricular layer and with her 
medium part ot the pyriform cortex. Towards the 
i 


the hemispheres (fig. - the basis ofthe triangular field 


stretching down along the ventricular wall inside the lateral 
to cover caudally nearly the whole ventricular wall with 
most ventral part of the same, where the pyriform cortex 
becomes visible after having clothed the whole caudal and 
f the caudal pole of the hemispheres. 

ial boundary of the general pallium area is well marked through 
der of a medial longitudinal cell band, representing at this 
he hippocampal cortex. This cell band is rather well differentiated 
the general pallium as its cells are somewhat greater than those of the 

lium. The ventricular layer below these cells is thinner (fig. 26 
than below the general pallium cortex. So it is always possible 
tinguish the two pallial parts from each other. Frontally it is clearly 
he hippocampal cortex unites the pyriform cortex, while the 
ral pailium ends some distance before the frontal pole of the pallium. 


ally the hippocampal pallium is seen to form the internal surface of the 
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caudal lobe of the hemispheres, meeting the pyriform cortex dorso-medially 
and ventrally. Thus the general pallial cortex is excluded from the caudal 
pole of the hemispheres. 


That band of the hippocampal cells, developed in stage 16, forms the 
"subicular” part of the hippocampal cortex, the lamina of granular cells 


vise 


Fig. 30. Chrysemys. Stage 16. Section taken Fig. 


31. Chrysemys. Stage 16. A few 
a little more caudal to the preceeding. 


sections caudal to the preceeding. 
appearing also in stage 15 (fig. 29, f. d.), but becomes more distinct in stage 
17. At the point where the hippocampal cortex joins the pyriform frontally 
in stage 17 no granular lamina is, however, present, but where the two 
cortices join caudally a rudimentary lamella is present, and there being no 
fimbria here, unites the pyriform cortex at the ventral corner of the neck 
lobe ventricle. 

The subpallial parts are principally arranged as before. Here I only will 
touch some points that seem necessary to be cleared up. 

In the dorsal part of the dorsal subpallial column the proliferating area 
(fig. 27-—32, d. i. |.) now found at the ventricular wall around the deep middle 
ventricular sulcus has diminished greatly in cell richness, the bulk of cells 
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having wandered out from it, forming the lentiform nucleus (1915) or 


yutamen of JONNSTON (1923). Outside this nucleus (fig. 27—22, put.) lies 


+h ] 


the dorsal part of the lateral olfactory nucleus (/. 0. m.) as a lamina of 


cortical aspect which in most parts of the forebrain joins the pyriform cortex. 


[he point of joining of the two areas, however, is everywhere easy to deter- 


ine, partly by means of the zona limitans, partly by the different colour 


1e cells of the two areas, 
hose of the pyriform cortex 
staining generally darker than 


those of the lateral olfactory 


In the ventral part of the 
same column the “caudate” 
nucleus (fig. 29 rin gl. pall.) 
is developed as before, covered 
on the suriace by the ventral 
part of the lateral olfactory 
nucleus which is confluent with 
the dorsal part of the same. 
Thus the lateral olfactory area 
is the superficial part of that 
brain column which contains 
the primordium of the “lenti- 
form” as well as of the “cau- 
date” nucleus. The morphologi- 
cal bearings of this statement 
will be elucidated further on. 

Another part that I wiil take 
up to description is the septal 
area. In stage 16 a transverse 
section taken through the point, 
where the hippocampal cortex 


becomes visible (fig. 26) shows 


Fig. 32. Chrysemys. Stage 16. Section taken through 
the hind part of the forebrain. 


the followmg nuclei in the septum: 1) a medial septal nucleus (n. m. s.), 


conapesed of not very densely arranged cells and stretching from about the 


middle of the septum along the medial surface of the same up to the hippo- 


campal cortex, somewhat overlapping it and 2) a nucleus lateralis septi 


(m. /. s.), forming a thick cell mass along the ventricular side of the septum. 


The nucleus dorsally is very thin, broadens, however, ventrally considerably. 


ihe ventricular layer of indifferent cells is rather thick in all its parts. 


More caudally against the 


level of the foramen monroi (fig. 28) the 


dorsal part of the septum by degrees becomes more or less emptied on cells, 
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the space becoming filled up by hippocampal and general pallial fibres from 
the anterior region of the hemispheres, which take their way to the hippo- 
campal commissure through this part of the septum. There remain, however, 
isolated ceils from the medial septal nucleus in that dorsal part. Also cells 
belonging to the lateral septal nucleus are present, but caudally they decrease 
in number considerabiy in the dorsal part of the septum. This decrease 
depends upon the thinning of the proliferating layer at the ventricular 
wall in the corresponding part of the septum. Ventral to this thin narrow 
matrix layer, the proliferating layer again is thick and produces masses of 
cells contributing to the development of the lateral septal nucleus (fig. 28, 
n. 1. s.). This difference between the dorsal and the ventral part as to cell 
production causes the rise of a septal sulcus, sulcus septalis, separating the 
fimbrial portion from the rest of the septum. The main part of the nucleus 
medialis septi (7. m. s.), however, through the fimbrial fibres has been forced 
basad out of the dorsal septum and is just in front of the foramen monroi 
found immediately dorsal to the nucleus of the diagonal band. A fissura 
prima is not yet developed, but the point where it will later come is quite 
determinable. At the foramen monroi the medial septal nucleus disappears, 
a number of cells, however, aré incorporated at the tip of the fimbria. Thus 
I do not find in the development of the septum of the turtle any reason 
for including a primordium hippocampi in the septal formation. 
rom stage 17 the further development of the forebrain has no greater 
morphological interest, as with this stage all parts of the definitive forebrain 
are present in principally the same state as in the adult brain. Therefore I 
dont find any reason for continuing the description of further stages, that 
should only be a repetition of what has been described before. In connection 
with the discussion, however, details of the morphology of more advanced 


stages will be referred to. 


DISCUSSION. 


The knowledge of the finer anatomy of the turtles forebrain we 
due to the excellent works of Jonnston. Before him, however, the forebrain 
of the turtle has been the object for investigations, but one can say, that 
our knowledge of that important forebrain has not come on a sound basis 
until the appearance of Jonnston’s work: ”The cell masses in the forebrain 
of the turtle, Cistudo carolina.” This paper and his later one: The develop- 
ment of the dorsal ventricular ridge in turtles” are the sources from which 
the students of comparative forebrain anatomy hitherto have had to fetch 
their arguments for comparative purposes. The former work is said by 


professor JonNnston to be only a description of the different cell areas in 


the forebrain of the turtle, but it nevertheless contains so much of theoretical 
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statements, that the studeats views on the forebrain morphology widens very 
uch reading that paper. This work is supplied by the second of JoHNsTON 
idy referred to in the preface of the present paper. These two works, 


ogether with a later of 1823, however, leave some points of considerable 
rest unexplained and also in some points do not coincide with results 
he present research. The questions which will be taken up to discussion 
are chiefly those of the lateral and frontal extension of the pallium, 

the nature of the dorsal ventricular ridge, of the extension of the different 
llial cortices and their transformations during development, of the homo 
the hippocampal parts, the question about the primordium hippo- 
lentiform and caudate nuclei, the nucleus olfactorius lateralis, the 


complex and so forth. 


‘-ERAL AND FRONTAL EXTENSION OF THE PALLIUM. 


1g the forebrain of lower vertebrates with that of higher, ther: 


a considerable disagreement regarding the lateral extension of 
um. Is the former the lateral pallial boundary line, the zona limitans 


is found ventral to the lateral pallium, i.e. the pyriform lobe, in 


tter according to JoHNstoNn the boundary line passes dorsal to the pyri 


} 


iobe. In the one case the pyriform cortex should be a pallial, in the 


subpallial structure. The lateral cortex lamina in reptiles generally 


has been considered as a part of the pallium, the zona limitans passing ventral 
he same. Therefore it seems not to be very probable that in the turtle 
his zona should go dorsal to the same lamina. The development as previously 
lescribed speaks decidedly for the zona limitans going below it. Also in 
ON’s paper there seems to be some inconsistency in the determination 

‘m lobe. For instance in fig. 16 and 17 the dorsal part of my 
ralis below my zona limitans is labelled lobus pyri 

27 the lobus ps riformis is indicated to le above the 

According to my opinion there is no reason for con 

rtex in turtles and mammals to be subpallial, on the 


both classes of animals speaks decidedly for the 


. the frontal extension of the pallium, through the frontad 
1¢ first pallial cortex, the primordial cortex, has become 

unexpected explanation, as it has been made evident that this 

during development becomes included into that part of the 

ich the olfactory bulb develops, to form at least part of the 

lorsal lamina of mitrals, i.e. the formatio vomero-nasalis or accessory bulb. 


This incorporation of pallial cells into the bulbus olfactorius perhaps 
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might point out a way for understanding that the pallium in higher forms 


in increasing degree becomes detached from the secondary olfactory fibre 


connections, so characteristical to lower forms. Is it perhaps possible, that 
the frontad wandering of the primordial pallial area also includes the secon- 
dary olfactory fibre endings belonging originally to this area’ From a neuro- 
biotactic point of view this wandering should be a very beautiful illustration 
of onto- and phylogenetical shifting of a secondary olfactory centre under 
the stimulus of the olfactory nerve, but I prefer not to lay this theory as 
a ground for speculations of that kind. 


Fig. 32. Mus. Stage 7 mm. Sagittal section through the frontal end of the hemisphaere 


The interesting migration of primordial pallial cells entering the bulbus 
olfactorius to form here the mitral plate of the vomero-nasal formation js 
no speciality in the turtle, as I have seen the same process going on in 
embryos of different lizards and also in my series of mouse embryos, where 
the accessory bulb also is formed from cells coming from the wall of the 
hemisphere. In a mouse embryo of 7 mm body length, where the bulbus 
ventricle is just forming (fig. 33, >. 0. v.), the primordial pallial cells (p. c.) 
are found as a cell lamina partly in the frontal wall of the hemisphere, 
partly in the dorsal wall of the quite small bulbar projection. In a 8 mm 
stage the hemispheral part has diminished and the bulbar correspondingly 
increased (fig. 34). In an embryo of 10 mm (fig. 35) the hemispheral part 
is insignificant, the bulbar in contrary very great. In this stage the secondary 


pallial proliferation has already begun and darkly coloured cells are pro- 
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liferating from the ventricular layer pressing the pale coloured primordial 
cells against the brain surface. In an embryo of 13 mm (fig. 36), where the 
secondary pallium cortex (s. c.) is formed it is in sagittal sections clearly 
seen that this cortex at the frontal pole of the hemisphere merges with the 
tricular layer at the dorsal and caudal border of the bulbus olfactorius. 
primordial pallium cells are here in the most frontal part of the hemi- 
sphere found outward to the con- 

nection between the secondary cor- 

tex and the ventricular layer. The 

cells of the secondary cortex are 

deeply stained, those of the bulbus 

accessorius and of the rest of the 

primordial cortex are much paler. 

In this stage the lamina of ol 


factory mitrals is forming, and 


this is also the case with the 


vomero-nasal mitrals pe (v.-n. f.). 
A fact that seems to support my 
opinion as to the pallial origin of 
the vomero-nasal formation is that 
the mitrals of this formation are 
quite different from those of the 
olfactory formation as has clearly 
demonstrated S. CajyaL. The 
mitrals are here triangular or star- 
like cells, with many dendrites 
ending with sparse arborisations 
in the vomero-nasal glomeruli. 
Also the granular cells are dif- 

ferent. 
34. Mus. Stage 8 mm. Sagittal section In embryos of Erinaceus I 
ugh the frontal end of the hemisphaere. 1,1. found the same as in Mus. 
The fact that the vomero-nasal nerve directly enters a pallial part seems 
to invite to speculations as to. the primitive vertebrate conditions. It seems 
to point out that in a very early stage of vertebrate phylogeny the nose con- 
sisted of the vomero-nasal organ which through a nerve was directly con- 
nected with the primordial pallium, while the nasal sack was not yet formed 
and consequently no bulbus olfactorius was present. In this early stage the 
nervus terminalis also might have been present connecting the vomero-nasal 
organ with subpallial parts, the nervus terminalis being in. Osmerus connected 


with a glomerular apparatus in the nucleus precommissuralis, and also 
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with a 


special glomerulus at the basis of the bulbus olfactorius. Is 
it perhaps possible that the nasal sack of bony fishes represents the 
vomero-nasal organ and that the bulbus olfactorius consequently should 
be the vomero-nasal formation ? 
The development of the bulbus 
olfactorius in bony fishes has 
not yet been object for detailed 
investigation. It therefore seems 
not to be excluded that the bul- 
bus should represent a_ pallial 


derivative. A cursory exami- 


nation of developmental stages 
of Amia seems to indicate that 
the pallial derivation of the bul- 
bar formation is not excluded. 
BROMAN’s conception of the 
vomero-nasal organ as a "water 
nose’, while the real nasal sack 
acts as an "air nose” could be 


referred to as supporting the 


above speculations, which rest, 
however, it is true, as yet on a 


Fig. 35. Mus. Stage 10 mm. Sagittal section 
very week ground. through the frontal end of the hemisphaere. 


THE PALLIAL SUBDIVISIONS. 


From the above description and that made by JonnsTon it is clearly seen 
that the pallium, as I understand it, is divided into three chief areas: viz. 
a hippocampal, a general pallial and a pyriform. The extension of these areas, 
however, does not coincide in my description and in that of JOHNSTON (1915). 
According to my description the general pallial area is surrounded by the 
two other areas, which meet frontally as well as caudally. According to 
Jounston’s description (1915) the general pallium caudally meet with the 
hippocampal area, the pyriform area being excluded from the caudal pole. 
In his paper of 1922 professor JounsToN has entered a correction as to the 
caudal extension of the general pallium which now better agrees with my 
opinion. In all other lower vertebrates (with exception of Ceratodus | HoLm- 
GREN and vAN DER Horst, 1925]) the hippocampal and pyriform pallia 
meet caudally, excluding the general pallium from the (morphologically) 
caudal end of the hemisphere. So it is the case in selachians, in teleosts, in 
amphibians, in mammalians and therefore it should be expected to be the case 
also in reptiles. 


31. — A. Z. 1925. 
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The opinions about the homologies of the hippocampal formation 
reptiles are very diverse 

According to EDINGER’s opinion, in essentials accepted by Kappers, the 
hippocampai cortex and the general pallial cortex of my description form 
together the hippocampai formation, the hippocampal corresponding to the 
fascia dentata, the general pallium cortex to the ammons formation. The 


30. Mus. Stage 13 mm. Sagittal section through the bulbus olfactorius. 
iateral cortex, that is the pyriform cortex, according to EpinGer’s scheme 
should in higher forms be transformed to the “neocortex”. This opinion 


does not quite coincide with that of Kappers, according to whom the fronto- 


media! part of the lateral cortex (pyriform cortex) should be the primordium 


neopallii. names the dorsal cortex the parahippidial cortex. 
It should represent the subiculum in mammals. 

Levi (1904), CAJAL (1917, 1919), UNGER (1906, 1911) and others do 
not include the dorsal cortex into the hippocampal formation, comparing the 
hippocampal cortex with the fascia dentata and the “subiculum” (of Joun- 
STON) with the ammons formation. 

In the medial cortical area JonNsTON distinguishes a hippocampal cortex 
and a subiculum, a terminology that I have provisionally used in the descriptive 
part of this paper. 

For the right understanding of the hippocampal parts in the reptiles 
two points which seem not to have hitherto been used in the discussion, 


of a considerable interest viz. 1) Etttor Smitn’s statement, that in 
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Ornitorhynchus the fascia dentata arises later than the ammons formation 
and at the medial (inferior) border of the same. At this border of the 
ammons cortex the fascia dentata develops from a band of at first irregularly 
arranged cells at the lower margin of the formation, 2) JouNSTON’s statement 
that in the opossum the medial part of the neocortex” sends fibres into the 


hippocampal commissure. This statement, resulting from fibre-degeneration 


preparations, is of great importance for the homologies of the hippocampal 
parts in reptiles. 

These statements in addition to some new facts make it possible to take 
a definitive standpoint to the theories, arisen about the hippocampal formation 
in reptiles. 

According to my opinion the "subiculum” of JouNsToNn represents the 
ammon cortex, the medial cortex of granular cells being the fascia dentata. 
This opinion which is the same as that of Levi, UNGER and others I will 
start again upon the following reasons. 

1) The ”subiculum” 
arises in the turtle embryo 
as in other reptiles before 
the fascia dentata, as an 
area quite as broad as the 
general pallium, and the 
fascia dentata is gradually 
built up by cells wander- 
ing out (fig. 37, ow. c.) 
from the ventricular layer 
(fig. 37, v. 1.). These cells 
arrange themselves at the 
medial (ventral) end of 
the “subiculum”, forming 
here to begin with a nar- 
row cortical band along 
the ventral border of the 
*subiculum”. This band 
gradually grows broader 
until the conditions in the 
adult are attained. This 
mode of development is 
the same as in mam- 
mals, where according to 


and others’ Fig. 37. Hemidactylus. Embryo. Transverse section 
through the developing fascia dentata and the ammon 


and to my own prepa- 
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rations the fascia dentata arises at the lower end of the ammon cortex, to 
begin with as a mass of indifferent cells, which gradually arrange themselves 
as the curved fascia dentata. 


2) The rudiment of the "subiculum” from its first appearance is very 


well delimited from the general cortex and thus forms an ontogenetically 


very clearly defined unit. 

3) The cells of the fascia dentata are “granular cells’, reminding of the 
cells of the fascia dentata in mammals. It must, however, be stated that most 
cells in the reptiles are small pyramidal cells with basal dendrites while in 
the mammals the cells have no basal dendrites. But in the fascia dentata of 
reptiles cells of this type also are present, as well as in the mammals cells 
with basal dendrites also occur, though in small number. This occurrence 
of both cell types in reptiles and mammals seems to point at an mammalian 
ancestral condition, where the fascia dentata was more or less as in reptiles. 
But there is another difference between the reptilian and mammalian fascia 
dentata which should be of more importance viz. the axones of the fascia 
dentata of mammals being connected with the ammon cortex, those in reptiles 
mainly entering the alveus and descending to the commissura hippocampi. 
But also in this point the difference is no complete one as according to 
KOLLIKER the superficial part of the fascia dentata axones enters the alveus 
and the fimbria, while the deeper part is connected with the pyramids of the 
ammon cortex. In reptiles also the granular cell axones emit collaterals 
which connect with the ammon cortex and also with the whole dorsal and 
lateral cortex (according to P. CajaL, 1917). Thus principally the same 
connections of the fascia dentata occur in reptiles as in mammals, 

4) The "subiculum” in many reptiles (turtle, snake, crocodyle etc.) is a 
very considerable area which often may be as broad as the general pallium. It 
differs from the general pallial cortex in being for instance in Lacerta under- 
laid by a region containing polymorphous cells of a shape corresponding to that 
of the cells in the stratum oriens of the mammalian ammon formation which 
is not the case with the adjacent general pallial cortex (in the lizard). 

5) The superpositio of the fascia dentata in the mammalian hippocampal 
formation is ontogenetically secondary. At the first appearance of the fascia 
dentata no superpositio is to be seen. The superpositio between the ammon 
cortex (’’subiculum’’) and the general pallial cortex in reptiles is also not 
ever present. In the turtle no such superpositio occurs and in other reptiles 
a superpositio is only present in the frontal part of the forebrain. Therefore 
the superpositio seems not to form a landmark: of great morphological 
importance. 

6) Below the ’’subiculum” there is an area occupied by sparce poly- 
morphous cells, as has already been pointed out. Above this cortex plate, 
there is also a special area (fig. 38, s. lac.), where the neuropil substance is 
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modified in a way as to make this area sharply delimited from the adjacent 
neuropilar parts. The fig. 38 is a photo-micrograph of a Cajal section through 
the forebrain of a Calotes demonstrating this area. It rerainds of the stratum 
lacunosum of the mammalian ammon formation. This area is dependent on 
the ’subiculum” (am.) as it grows broader as the subiculum grows proader 
and decreases as the subiculum decreases. There are a few cells present in 
this area. These cells have radiating dendrites and short axones thus reminding 
of the cells of the stratum lacunosum in mammals. The cells in question 
in the turtle belong to the primordial pallial cortex. Such cells are, however, 
also present in other parts of the pallium. 

7) A reason for con- 
sidering the whole gene- 
ral pallium of the rep- 
tiles to be the ammon 
formation has been set 
forth by KappeErRs, viz. 
the fact that the pyra- 
mids of this region send 
their neurites in a me- 
dial direction to the al- 
veus and the fimbria, 
while a neocortex should 
send them in a lateral 
direction or through a 
corpus callosum me- 
diallvy. This reason seems 
to me not to be valid as Fig. 38. Calotes. Adult. Cajal preparation. Transverse 
Jounston has shown section through the hippocampus. 
that in the opposum neopallial neurites enter the psalterium. But it is also well 
known that general pallial neurites in the reptiles are sent laterad. Besides, 
it seems possible, that the same neuron may send its neurit mediad and a col- 
lateral laterad, thus using both the medial and the lateral way. Figures published 
by CaJAL, and Golgi and Cajal sections at my disposal show these two branches. 
The conditions in the opossum as compared with those of higher mammals, 
wiiere the cortical fibres enter the corpus callosum and not the psalterium, seem 
to indicate the way evolution has gone. The ancestral condition apparently 
was, that the axons of the pyramids of the medial neocortex” went to the 
hippocampal commissure, while those of the lateral went the lateral way to 
cross in the commissura anterior. Arising a callosal bridge between the two 
hemispheres the cortical fibres all took this nearer way to the opposite hemi- 
sphere. The former condition is that exhibited by the reptiles. 

8) In Tropidomotus already in a very early stage of development a 
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distinct sulcus is seen on the brain surface, separating the rudiment of the 
“subiculum”’ from the dorsal cortex. The presence of this sulcus in such an 
early stage of development indicates that the two parts separated by the 
sulcus may be of a quite different morphological value. This sulcus is found 
during the whole development and seems to disappear only a short time before 
hatching. In Varanus salvator this sulcus seems to be present in the adult 
and has been named by DE LANGE "sulcus longitudinalis”. In Platydactylus 
and Gymmodactylus such a sulcus also is present. But as the development 
of the same has not been followed in these lizards, it is possible that it is 
another sulcus than that of 7ropidonotus. 

g) All these reasons speak for the opinion that the medial cortex of 
granular cells represents the fascia dentata in lower mammals, and the ’’subi- 
culum”’ the ammon formation. Therefore the general cortex is the neopallium 
of mammals, as must be supposed already from its ontogenetical development 
as compared with that of a mammal. And now I may confess that I never 
have understood the reasons why that cortical part at the superpositio lateralis 
(cortex lateralis) (EpINGER) or that thickened frontal part of the lateral 
cortex (Kappers) or the pallial thickening (Crosspy, ELLiot SmitH) should 
be a morphological primordium neopallii. The evidence that the tractus 
thalamo-corticalis in reptiles partly ends in the fronto-lateral part of the 
forebrain seems not to be well established, as P. CayaL has shown in Golgi 
sections that in Lacerta this fibre tract ends in the frontal part of the lateral 
as well as of the dorsal and hippocampal cortices. Using the area of distri- 
bution of this tract as criterion for a “neocortex” this neocortex should 
include parts of the three cortical areas. In a morphological sense the general 
pallium is the neopallium and the general pallial cortex the neocortex. Through 
new connections and falling away of older or increasing of this and decreasing 
of that area etc. this general pallium acquires by degrees the morphological 
and physiological character of a neopallium as present in mammals. The con- 
nections of a morphological brain unit may shift, but the unit therefore does 
not change in another unit. Consequently I do not from comparative ana- 
tomical point of view lay stress upon fibre connections as decisive arguments 


by homologizing brain areas. They may be of great importance as supple- 


mentary arguments, but not as decisive. The general pallium for instance in 


mammals also physiologically is a neopallium. In reptiles also a general pallium 
is present, but it is physiologically no neopallium, as this term has been 
defined. Physiologically the fronto-dorsal part of the pyriform lobe may 
correspond to a neopallium, but has nothing to do with the general pallium 
as a morphological unit. The somatic area in lower vertebrates may effectuate 
the duties of a neopallium of low faculties, but for this reason by no means 


may be homologized with the neopallium in mammals, representing also a 
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general pallium. Thus the "neopallium” as defined by Ep1incer and others 
is no morphological idea but a purely physiological. 

With the modifications resulting from my interpretation of the pallial 
thickening, I agree with professor JouNstoN where he says: ’We cannot 
properly speak of a neopallial primordium in any animal higher in the verte- 
brate scale than the selachians. The pallial thickening of reptiles is not only 


not a primordium from which the general pallium of mammals is evolved, 
but is a specialized part of the (general) pallium, namely, the so-called 
motor area probably homologous with the precentral area in man. The neo- 
pallium in reptiles is by no means in a primordial stage but has already a 
broad extent with localization of functions.” 

A consequence of the interpretation of the general pallium as neopallium 
is that there are callosal fibres included in the hippocampal commissure of 
the reptiles. This conclusion was already clearly drawn for instance by ELLIoT 
SMitH (1903). He seems, however, not to have been quite convinced of the 
existence of general pallial fibres entering the hippocampal commissure and 
demonstrated by P. Caja in 1894, but for the case such fibres should actually 
exist, he says: "If these fibres really exist as he (CAJAL) represents them, 
and if the suggestion which I have already made to the effect that the area 
beyond the hippocampus represents the neopallium of the mammalian brain 
is correct, it must of necessity follow that the fibres in question 
are strictly homologous with the mammalian corpus 
callosum.” The presence of general pallial fibres going through the dorsal 
commissure being a well established fact at present, I do not hesitate to 
underwrite the conclusion of ELLIoT SMITH. 


THE NATURE OF THE DORSAL VENTRICULAR RIDGE AND 
THE PALLIAL THICKENING. 


Joining Etiror Smiru’s view as to the pallial origin of the hypopallium, 
my opinion concerning the development of the hypopallium of the turtle, 
however, is another than that of this author. The more or less uninterrupted 
cortical layer of cells bordering the hypopallium inside and joining the pallial 
cortex, is taken for an evidence for the hypopallial cell layer being really 
a direct continuation of the pyriform cortex. Nevertheless nothing is more 
erroneous than such an assumption at least in the turtle, where the cortexlike 
cell layer of the hypopallium is formed very late as the latest process of 
differentiation in the already developed hypopallial ridge and takes its origin 
from a 4th cell proliferation beneath the proliferated cell plug which causes 
the lifting up of the pyriform cortex from the level of the remaining pallial 
cortex. The latter belongs to the 2nd cell proliferation period. 
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Thus in the turtle there can be no question of a bending in (or "dragging 
in”) of the lateral border of the pyriform cortex to form the cortexlike 
laver of the hypopallium. Therefore I believe that the unbroken cell layer 
in the Splienodon also depends upon a secondary fusion of quite different 
cell proliferations. In such an animal as the tuatara with its very primitive 
systematical position one should, however, expect to find also ancestral con- 
ditions in the brain structures, but herewith it is not a priori to conclude 
that simple structures really occurring may not be the result of a secondary 
simplification of structures which before had a more complex construction. 
Hines (1922) has shown that this is really the case in Sphenodon. I have 
had no Sphenodon material to my disposal, but in the gecko lizards the 
forebrain structures very much remind of those in the Sphenodon. Following 
the development of the pallium in Hemidactwus I have found the same 
process of development as in the turtle and, inasmuch as, owing to the 
sparseness of the Sphenodon stages of HiNEs, a comparison could be made, 
also with Sphenodon. I therefore dont think that ELL1or Smitn’s interpretation 
of the hypopallium in Sphenodon is correct. In the gecko there is also a 
cortexlike layer present in the hypopallium. In the anterior half of the 
hemisphere this cortex seems to be completely continuous with the super- 
ficial area of the pyriform cortex. But in the posterior half this same hypo- 
pallial cortex is in a similar way continuous with the ventricular cell layer 
of the general pallium. Interpreted as in Sphenodon this should signify that 
the anterior part of the hypopallium should be a descendent of the pyriform 
lobe, the posterior of the general pallium. This is quite reverse in relation 
to the conditions in the turtle where JomNsToN on similar evidences has inter- 
preted the caudal part of the dorsal ventricular ridge as a descendent of the 
pyriform lobe, the anterior as evolved from the general pallium. In reality 
both parts belong to the pyriform lobe. 

Professor ELLiot Smiru in the paper referred to above, has pointed out 
that in almost every order of mammals in a certain stage of development 
the corpus striatum is divided by a sulcus in a dorsal and a ventral part, 
which he regards as a hypopallium and a palaeostriatum respectively. This 
interesting interpretation seems to rest upon the behavior of the claustrum 
rudiment during development. This rudiment at the ventral end is represented 
in a diagrammatical figure to bend over into the ventral part of the pyriform 
lobe at the fovea endorhinalis. The claustrum thus should represent the 
bend in part of the pyriform cortex i.e. the hypopallial cortex in the same 
manner as it is said to be the case in the tuatara. Thus the hypopallium 
should in the mammals give rise to the greatest part of the caudate nucleus 
and the globus pallidus should be palaeostriatal. This interpretation is also 
met with in JoHNsTON’s paper of 1923. 


* Journ. Comp. Neur. 1922. 
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In addition to the behavior of the claustrum the course of the striatal 
arteries is used as evidences for ELLiot Smitn’s interesting interpretation. 

This interpretation, if correct, being of very great morphological bearing 
I have paid much attention to the same and therefore I may be permitted to 
make some objections to the same. But before doing so I will draw the 
attention to the statements of E. pE VRIES (1910): 

"I. Das Claustrum ist beim Menschen in seiner Ontogenie vom Streifen- 
hugel ganz unabhangig. 

II. Der Herkunft seiner Zellen nach ist es mit der Rinde gleichwertig. 

III. Zu keiner Zeit der Entwicklung des menschlichen Claustrums hangt 
dieses mit der Rinde zusammen, sondern ist ein von dieser unabhangiges 
Palliumgebilde.” 

These statements in principles coincide with the opinions expressed below. 

My objections a; \inst ELL1ot Smitu’s interpretation are the following: 

1)In early embryos of Mus, Erinaceus and others a distinct zona limitans 
is present (fig. 39, z. J. 1.). This zona in a section through the middle of the 
hemisphere extends from the dorso-lateral corner of the forebrain ventricle 
i.e. from the sulcus that delimites the striatum from the pallium, to the 
lower margin of the pyriform cortex. As the layer of pyramids extends 
down on the lateral side, the zona limitans obliquously cuts over the brain 
wail in a more or less vertical direction. In this stage (10 mm embryo of 
albino mouse) the pyriform cortex and part of the neocortex are forming. 
No trace of a claustrum rudiment is 
to be seen. In an embryo of 13 mm 
the entire layer of pyramids except 


in the hippocampus is formed. In the 
dark layer at the ventricular wall a 
very active proliferation of cells takes 
place. The pallial fibre masses which 


collect to the capsula externa, form 
a gubernaculum for the proliferating 
cells of the lateral part of the pal- 
lium. Along these fibres the claustrum 
cells wander out against the brain 
surface. The capsula externa fibres, 
however, follow the zona limitans and 
therefore the stream of claustral 
cells also follows the zona limitans 
to the lower margin of the pyriform 
cortex i.e. to the fovea endorhinalis. 
The junction of the claustrum with 


Fig. 30. Mus. Stage 10 mm. Transverse 
the pyriform cortex (if there is really section through the forebrain. 
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one) in the mouse is quite secondary and no part of the striatum is pallial 
of origin. 

2) In an embryo of Didelphys (length 18 mm) the nature of the claustrum 
is elucidated in a very interesting manner. In the frontal and medium parts 
of the hemisphere the claustrum behaves as in the mouse embryo, but in 
the caudal part, the claustral cells to a great part proliferate from a small 
swelling (fig. 40, d. v. r.) of the ventricular wall dorsal to the striatum. 
From this swelling a tri- 
angular mass of claustral 
cells is seen to proliferate 
against the inferior border 
of the pyriform cortex. 

This cell mass corresponds 
to the proliferating cell 
plug of the hypopallium 
of the turtle and con- 
sequently is, as professor 
SMITH assumes 
it to be, a derivative of 

pyriform lobe, not, 
however, from its corti- 
cal layer, but from its ven- 
tricular. A continuation 
of this cell lamina ventrad 


along the ventricular wall 


of the striatum is by no Fig. 40. Didelphys. Stage 18 mm. Section through the 
means indicated either in forebrain. 


Didelphys or in Mus or Erinaceus. The small swelling in Didelphys, 
dorsal to the primordium of the caudate nucleus, represents the hypo- 
pallium of reptiles. All parts ventral to this swelling and inside the 
claustrum are subpallial of origin. The caudate nucleus in mammals 
has nothing to do with the hypopallium in reptiles. Before my attention 
was directed upon the claustrum in Didelphys as a rudiment of the 
hypopallium, the evolution of the mammalian forebrain from an an- 
cestral reptilian type, seemed to me to be somewhat difficult, but then 
it must be remembered that the great hypopallium is a common cha- 
racter to all known reptilian groups and therefore it might have been also 
for that group of theriodont reptiles from which the mammals perhaps have 
derived. After having found a hypopallium, independent of the caudate 
nucleus, it is clearly understood that the caudate nucleus can impossibly 
correspond to the hypopallium in reptiles. Some consequences of this inter- 


pretation will be found further on in this paper. 
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3) In the dorsal part of the corpus striatum three different layers 
«develop: 1) a superficial layer, forming the dorsal part of the lateral olfactory 
nucleus, 2) an intermediate layer forming the putamen of the lentiform 
nucleus and 3) an internal layer forming the caudate nucleus. The rest of 
the lentiform nucleus (the globus pallidus) belongs to the ventral part of 
the striatum. The ventricular part of this striatal portion forms the bed 


of the stria terminalis. To the ventral part belongs a superficial lamina which 
connects with the dorsal superficial layer (dorsal part of the lateral olfactory 
nucleus) to form the lateral olfactory nucleus. This nucleus, however, connects 
with the tuberculum olfactorium cortex, and is not to be separated from 
this cortex. Caudally as the tuberculum olfactorium disappears the nucleus 
oliactorius lateralis becomes a separate nucleus. 

These conditions in the mammalian forebrain development throw a certain 
light on the morphology of the reptilian forebrain, especially on that of 
the turtle. As the caudate nucleus is the most dorsal part of the striatum 
in mammals, there is no ground for assuming a lentiform nucleus to lie 
dorsal to the caudate. The development of the striatum of the turtle has 
shown that the "lentiform” nucleus in the adult refers to a ventricular area 
in the embryo delimited dorsally by the dorsal ventricular ridge, i.e. by the 
pallium, in the same way as does the caudate nucleus in mammals. There- 
fore I belief that, what JonNnston in his paper of 1915 called the lentiform 
nucleus is really the caudate nucleus together with the putamen of the 
lentiform nucleus and that the caudate” nucleus is the bed of the stria 
terminalis and the globus pallidus. In his paper of 1923 professor JOHNSTON 
has corrected his earlier opinion which now coincides with that expressed by 
myself above, with the important difference, however, that he assumes the 
dorsal ventricular ridge for being the caudate nucleus, which accordingly 
should be pallial of origin, an opinion that I cannot share. 

As there is no hypopallium except the claustrum in the mammals, it 1s 
clearly understood that the amygdala complex in mammals and that in 
reptiles are not quite the same. In reptiles the hypopallium posterius forms 
an important part of the amygdala formation, in mammals according to 
previous writers not. Some points of the morphology of the amygdala will 
be treated further on. 

In birds Kappers (1922) has suggested that the “hyperstriatum 
superius” as being pallial of origin represents the mammalian claustrum. This 
opinion I fully share, as it expresses the same morphological thought as that 
set forth in this paper as to the homologies of the claustrum in reptiles and 
mammals, the avian forebrain being more or less of the reptilian type. 
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CONCERNING THE DIFFERENT STRIATA FROM MORPHO- 
LOGICAL POINTS OF VIEW. 


I consider it to be settled that the hypopallium is a pallial part belonging 
to the pyriform lobe and developed dorsal to the zona limitans. Also I 
consider it to be settled that the hypopallial cortex is a cortex that has 
nothing to do with the pyriform cortex genetically, as it developes from 
the same part of the ventricular wall as this, but as a fourth proliferation 
trom the ventricular layer or as a differentiation into the third pyriform 
layer. These statements which hold good for reptiles, form the starting 
point for the following considerations: 

KapPeERsS in his great work: "Die vergleichende Anatomie des Nerven- 
systems der Wirbeltiere und des Menschen”, divides the striatal structures 
in the following different parts: palaeostriatum (globus pallidus and basal 
nucleus), epistriatum, archistriatum and neostriatum. 


In the mammals there is no neostriatum except the claustrum, no archi- 


striatum, no epistriatum, but there is nevertheless a very strongly developed 


striatum, composed at the ventricular wall of a caudate, a lentiform and 
a basal nucleus. This striatum ought to be a palaeostriatum or a striatum 
proper. 

In the reptiles there is no (primary) epistriatum, but there is a neo- 
striatum, an archistriatum and a striatum, composed of a basal nucleus, a 
lentiform and a caudate nucleus. This striatum ought to be a palaeostriatum 
or a striatum proper. The other striata’ as being pallial of origin are of 
quite another nature than the striatum proper. 

In amphibians the very careful embryological research of Miss SODER- 
BERG has stated that there is no epistriatum. In addition there is no neostriatum 
and no archistriatum. But there is in Pipa embryos a striatum composed of 
a nucleus dorsalis striati (nucleus caudatus, putamen and nucleus olfactorius 
lateralis pars dorsalis according to my opinion) a nucleus ventralis striati 
(bed of stria terminalis, globus pallidus and nucleus olfactorius lateralis pars 
ventralis according to my opinion). This striatum is a striatum proper. The 
same probably applies to the dipnoi, but all these parts here are present as 
primordia. 

In selachians the painstaking study of BACKstrOM has made it evident 
that there is no epistriatum present. In addition no neo- and archistriatum 
are present. But there is a great striatum with a nucleus dorsalis and ventralis 
striati and a basal nucleus. This striatum ought to be a striatum proper. 

In ganoids and bony fishes my researches have made it probable that 
there is no epistriatum present. In addition there is no neo- and archistriatum 
either. There are, however, striatal structures present. These ought to form 
a striatum proper. 
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In the Cyclostomes the brain structures are so simple and undifferentiated 
that it is very probable that only a primordium of a striatum is present. 

Through this summary exposition I have arrived to the conviction that 
in all vertebrates the same subpallial striatum forms the primordium from 
which by means of a diverging development the different real striatal types 
have developed. All striatal structures form an unit ontogenetically as well 
as phylogenetically. 

From comparative morphological points of view I reject the terms epi- 
striatum, neostriatum and archistriatum, of which the neostriatum and archi- 
striatum always are pallial, and therefore from morphological point of view 
should not be named in a way as to make believe that they are structures of the 
same category as the subpallial striatum proper. The term epistriatum, as 
being abused in an incredible manner, ought no more to be used (cfr. ELLIoT 
SMITH, 1919), the more as it does not correspond to any independent 
structure, but is a part of the striatum proper, containing in Pipa embryos 
the ventral striatal nucleus and corresponding to the ventral part of the 
dorsal column of the subpallium of the turtle. For the terms neostriatum 
and archistriatum the term hypopallium of ELtior SmitH is very suitable. 
With the terms "hypopallium anterius and posterius” the neo- and archistriata 
are sufficiently determined respectively. 

From selachians to man the striatum is composed of three longitudinal 
columns: 1) a dorsal column containing either a caudate nucleus, a putamen 
and a nucleus olfactorius lateralis pars dorsalis' or a primordium of these 
parts, 2) an intermediate column, containing either the bed of the stria 
terminalis, the globus pallidus and the nucleus olfactorius laterali pars 
ventralis or a primordium for these parts and 3) a basal column containing 
in front of the foramen monroi subtubercular cells (nucleus accumbens’), 
the tuberculum olfactorium and the nucleus of the diagonal band and behind 
the foramen monroi the basal nucleus and the preoptic nucleus, both con- 
sisting of three layers of which the superficial corresponds to a nucleus of 
the forebrain bundle and probably also to a nucleus taeniae. 

These different columns are demonstrated in the figures given in the 
preceeding pages, but especially in the figures 24 and 25 they are clearly seen. 

From this summary the conclusion is drawn, that nearly the whole fore- 
brain of the turtle is composed of cells proliferating at three periods from 
the ventricular layer of indifferent cells, forming three layers, an interior, 
an intermediate and an superficial. The only exception is the hypopallium 
where a fourth proliferation makes appear the cortically arranged cells of 
this brain part. 


2 As is clearly seen in an Acanthias embryo of 8 mm the lateral olfactory nucleus 
is composed of a dorsal and a ventral part. See HOLMGREN 10922, plate 5, fig. 21. 
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THE GLOBUS PALLIDUS IN TURTLE AND MOUSE. 


In the turtle professor JounsTON has located the globus pallidus to a small 
area dorsal to the crus and outside the intermediate thick cell mass of the 
ventral part of the dorsal column as described in this paper as the rudiment of 
the globus pallidus. To this intermediate column he has applied the name of the 
bed of the stria terminalis. In the 
C.S. stb turtle the diffusely arranged fibres. 
’ of the stria terminalis are found 
partly in this intermediate layer, 
partly in the internal layer of the 
same column. These two layers 
therefore both deserve to be called 
the bed of the stria terminalis. 
The reason why I have called the 
interior layer alone the bed of the 
stria terminalis seems to me to 
follow from a comparison between 
the conditions in a mouse embryo 
of 8 mm and an older turtle 
embryo for instance that of stage 
11 and tollowing. 
In the turtle embryo (fig. 19, 
25) in a section taken behind the 


foramen monroi and going through 


pall. 72, opt. is clearly seen that this lamina 

Fig. 41. Mus. Stage 8 mm. Section taken dorsally through the intermediate 
through the foramen monroi. layer of the dorsal part of the 


ventral column is continuous with the dense well-determined mass of JOHN- 
ston’s bed of the stria terminalis. Ventro-lateral to this cell mass lie the cells 
of the superficial layer of the ventral column which apparently corresponds 
to the globus pallidus as JOHNSTON interpretes it in the turtle. 

In a mouse embryo of 8 mm body length, where no capsula interna is 
formed and where only in the caudal part of the forebrain the crus is clearly 
seen, a corresponding section exhibits the following structures: 1) At the 
ricular wall two distinct swellings are seen of which the ventral is greater 
than the dorsal and through a slight groove divided in a dorsal and a ventral 
part. The first named dorsal swelling is that of the nucleus caudatus (fig. 41, 

s.), the ventral that of the stria terminalis bed (s. ¢. b.). 2) The preoptic 


‘ 


nucleus (#. pr. opt.) is forming a thick preoptic lamina of darkly coloured 
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FOREBRAIN MORPHOLOGY IN HIGHER VERTEBRATES - 
cells. This lamina dorsally is continued by a similar lamina (gl. pall.) which 
is found outside the ventral striatal prominence, where this dense cell mass 
has the same position in relation to the stria terminalis bed and the crus, 
as has the dense cell mass in the turtle in relation to the internal lamina 
and the crus. 

As in later stages of Mus the capsula interna developes, it is found 
lateral to the dense intermediate cell plate and this latter therefore should 
easily be taken for a structure without any connection with the formation 
of the globus pallidus. But a careful study seems to make it probable that 
this cell mass nevertheless is the primordium of the globus pallidus. It acts 
namely as a proliferation centre from which cells are emitted laterad to enter 
the fibre masses of the crus formation. By degrees this cell mass in the 
region of the crus becomes spred out completely between the crus fibres, 
forming the cell complex of the globus pallidus. This is the reason 
why I dont accept tle opinion that the cells lying in the surroundings of the 
crus in the turtle should represent the globus pallidus. In contrary I consider 
it settled, that what Jounsvon in the turtle holds to be the bed of the stria 
terminalis is really the globus pallidus in mammals. Nevertheless the here 
as globus pallidus interpreted cell area in the turtle contains the fibre system 
homologized with the stria terminalis, and therefore really is a bed of the 
stria terminalis. This contradiction is explained through a shifting of the 
course of the stria terminalis, this in mammals passing through the interior 
layer of that brain columi in which the globus pallidus is the intermediate. 
In the turtie fibres of the stria terminalis system are found not only in the 
globus pallidus but also in the layer internal to this structure. In course of 
evolution the stria fibres have concentrated themselves to the internal layer, 


where they are found in mammals. 


THE AMYGDALOID COMPLEX. 


The interpretation of the hypopallium as a part of that column of which 
the pyriform cortex is the most superficial portion has for consequence an 
interpretation of the amygdaloid complex in mammals, not quite coinciding 
with that of previous authors. 

According to JOHNSTON (1915) this complex in the turtle is composed 
of the nucleus of the lateral olfactory tract, the tail of the caudate nucleus, 
the medial largecelled nucleus and probably the dorsal ventricular ridge. In 
his later communication (1923) professor JOHNSTON has found the amygdaloid 


complex containing a central nucleus, derived from the bed of the 


stria terminalis (caudate nucleus of 1915). The outer portion of this area 
is the nucleus of the lateral olfactory tract, which remains 
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in continuity with the ventricular layer. In mammals the central nucleus is 
divided in a medial amygdaloid nucleus and a lateral central nucleus. The 
medial nucleus in the turtle (1915) is named (1923, b) the basal 
nucleus, and is homologized with the basal nucleus in mammals. In 
addition to these three areas the caudal part of the dorsal 
ventricular ridge forms an important part of the amygdaloid complex. 
jouNston claimes for the morphological independance of the anterior and 
the posterior parts of the dorsal ventricular ridge (hypopallium), but my 
study on the turtle clearly has shown that there is no such morphological 
independance, both parts being formed in the pyriform area as a tertiary 
proliferation from the ventricular layer. In JoHNsTON’s description and inter- 
pretation of the amygdaloid complex the amygdaloid fissure (hind part of 
the fovea limbica) plays a very important role, it forming the key for under- 
standing the mode of formation of the amygdaloid nuclei. The amygdaloid 
part of the dorsal ventricular ridge should develop as an infolding at the 
limit between the pyriform cortex and the nucleus of the lateral olfactory 
tract (crf. ELL1iotT SmitTH, 1919) along the endorhinal sulcus. Not knowing 
the real mode of development of the dorsal ventricular ridge, the conclusion 
of the importance of the amygdaloid fissure as a source of an inwandering 
of dorsal ventricular ridge cells from the brain surface is very suggestive. 
But the basis of such an inwandering necessarily may be a superficial pro- 
duction of nerve cells at the borders of the fissura amygdaloidea. But there 
are in any developmental stages indications present for such a production 
of cells. In contrary it is a very striking fact, that all mitoses are found in 
the ventricular layer and that not a single mitosis occurs outside this layer. 
A production of such a great cell mass as that of the hind part of the dorsal 
ventricular ridge should suppose a great many of mitoses in the surroundings 
of the amygdaloid fissure, where really not one mitosis is found. The same 
is the case during the development of the amygdala in mammals. So I am 
convinced that the amygdaloid fissure does not represent a rudimentary in- 
folding of the brain wall and that this fissure plays no important role by the 
formation of the amygdala, neither in the turtle nor in mammals. See below! 
According to my opinion the amygdala of the turtle consist of 1) caudal 


part of the hypopallium, 2) the central nucleus, formed as intermediate layer 


of the caudal part of the column of the stria terminalis bed, 3) the basal 
nucleus of the amygdala belonging to the ventral subpallial column and 4) the 
caudal part of the nucleus of the lateral olfactory tract. It is, however, quite 
possible that elements from the caudate nucleus and the putamen of the 
lentiform nucleus enter the amygdala region. This could, however, not be 
stated with certitude. Certain is that cells belonging to these nuclei are found 
in the closest neighbourhood to the amygdaloid complex. 
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In order to get a basis for the comparison between the reptilian and 
mammalian amygdaloid complex I have undertaken the study of the onto- 


genetical development of the amygdala of the albino mouse, which now will 
follow. 


DEVELOPMENT OF THE AMYGDALA IN THE ALBINO MOUSE. 


3efore describing the developmental stages of the different nuclei of the 
amygdala section of the forebrain, I will give a survey of these nuclei as they 
are met with in a mouse embryo of 22 mm body length and also in a young 
mouse aged 10 days. 

A transverse section taken far caudally through the hindmost part of 
the amygdala region shows the most caudal tip of the cortical nucleus (fig. 42, 
cort.) i.e. the lateral olfactory nucleus, composed of a cortical superficial 
layer and a thick subcortical cell mass. The cortical part is composed of 


two cortical areas, a lateral and a medial. The cortical nucleus lies most 
ventral in the temporal lobe, enclosed between the subiculum (sub.) of the 
ammons formation and the pyriform lobe (pyr.). The subiculum and the 
pyriform lobe meet dorsal to the nucleus, which here at the caudal end is 


quite distinctly delimited from both these parts. 
A few sections frontad the continuity between the subiculum and the 
pyriform cortex is broken at the ventral margin of the pyriform cortex. The 


rest of the subiculum is found dorsal to the cortical nucleus and at the 
lateral side bordering the ventral tip of the temporal horn of the ventricle 
laterally. 


A little more frontad at the ventricular wall are seen from the ventri- 
cular corner dorsad: 1) the subicular nucleus (fig. 43, sub.) of which the 
dorsal border is thickened. More frontally this nucleus thickens considerably, 
but soon ceases. 2) A dense magnocellular nucleus, the lateral nucleus (/at.), 
lying at the level of the locus of the fissura amygdaloidea and caudally 
reaching laterad to come in contact with the bent-in border of the pyriform 
cortex. 3) A small group of cells (c/.), well delimited from the foregoing by 
a cellfree zone. This group of cells represents the hindmost part of the 
claustrum of the authors. At the external side of the temporal lobe lies 
ventrally the cortical nucleus (cort.) with a lateral and a medial cortex layer 
and immediately inside the locus of the fissura amygdaloidea a loosely com- 
posed relatively smallcelled area. This area enters the mid of the amygdala 
complex, dorsal to the cortical nucleus. Caudally the cells of the nucleus 
extend mediad to the ventricular wall dorsal to the subicular part. This area 
suggests that it derives from a streaming in of cells from the region of the 
fissura amygdaloidea, where there is a break between the pyriform cortex 
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and the cortex of the cortical nucleus. This "streaming in” of cells — it 


may be said already here may as well be a "streaming out” of cells 


from central parts of the 


amygdala. This cell area 


seems not to form any 


circumscribed nucleus, but 


is connected with the 


claustrum lamina lateral 


to the lateral nucleus and 


with the ventricular wall 


ventral to the same. Here 


the cells meet the cells of 


the subicular nucleus. The 


cells of this area are 


partly very similar to 


those of the claustrum. 


This is a condition of 


Fig. 42. Mus. Stage 22 mm. Section through the hind great importance for the 


part of the temporal understanding of the 


whole amygdala region, 


as will be clear from the 


conditions in earlier deve- 


lopmental stages. This cell 


area is the area of the 


basal nuclei (a. b. n.). 


A few sections fron- 


tad (fig. 44) the basal 


area has grown much 


larger and contains a me- 


dial and a lateral cell con- 


densation, the medial and 


lateral basal nuclei, of 


which the medial is small- 


celled, the lateral large- 


celled. Already at the le- 


vel where the subicular 


nucleus disappears the me- 


dial nucleus (mm. m.) is 


Fig, 43. Mus. Stage 22 mm. Section taken a little before 5&&" at the ventro-medial 


the preceeding. corner of the temporal 


horn, where this nucleus is found in close connection with the subicular and 


the basal area. Laterally the medial nucleus borders the cortical. Frontad the 
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medial nucleus extends downward following the medial surface of the tem- 


poral lobe superficially and by degrees forcing the cortical nucleus to the 
lateral] surface of the temporal lobe. 

Some sections more frontally the central nucleus (fig. 44, c. n.) begins 
to appear at the ventricular wall between the medial nucleus and the lateral. 
In the section here to be 
described many peculiar 
conditions are met with, 
conditions which only 
could be explained by fol- 
lowing the development 
of the same. The lateral 
nucleus (/at.) has in this 
section become a_ very 
great nucleus extending 
over the upper half of the 
temporal lobe, as an ob- 
long pearshaped body. In 
the actual section the up- 
permost narrowed end of 
the body alone is in con- 
tact with the ventricular 
wall, while the rest of the 
body is surrounded by 
other structures. Thus at 
the outside of the lateral 
nucleus the  claustrum 
sends down a_ ventrally 
thickened lamella (cl. n.) Fig. 44. Mus. Stage 22 mm. Section a few sections be- 
which ventrally is fol- fore the preceeding. 
lowed by a line of cells along the external capsule. At the medial 
side an irregularly thickened lamella (cl. /.) composed of densely aggre- 
gated cromatic cells covers the entire medial border of the nucleus, 
separating it from the ventricular wall and from the caudal end of the 
central nucleus which begins to become visible in this section. The cells of 
the smallcelled area have the same aspect as young claustral cells. Inside 
this area the putamen (put.) appears at the ventricular wall dorsally, the 
central nucleus (c. ”.) ventrally. Between the ventral border of the lateral 
nucleus and the cortical nucleus is an area filled up with diffusely arranged 
cells, which belong to the basal nucleus. In this area a great lateral con- 
densation (/. n. b. n.) is present, forming the lateral basal nucleus. 

A few sections frontad the caudal end of the putamen (fig. 45, put.) 
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and of the central nucleus (c. 7.) are well seen at the ventricular wall. They 


are separated from the lateral nucleus by the above named smallcelled area. 

The upper end of the lateral nucleus (/at.) here is no more in contact with 

the ventricular wall. Reading the sections in a frontal direction the putamen 

the central nucleus become much greater and in the putamen the 

spred bundles of the 

internal capsule become 

visible. Groups of small 

cells separate both 

nuclei from the lateral 

nucleus. The medial 

nucleus (mm, is seen 

at the ventral end of 

the temporal _ lobe. 

Further frontad the 

globus pallidus (fig. 

46, gl. pall.) becomes 

visible medial to the 

boundary between the 

putamen and the cen- 

tral nucleus. At the 

same level as the glo- 

bus pallidus appears, a 

condensation (fig. 46, 

m. n. b. a.) of chroma- 

tic cells of the same 

character as those of 

the above mentioned 

lamina occur at the 

lower end of the dimi- 

nishing lateral nucleus. 

Fig. 45. Mus. Stage 22 mm. Section a few sections This smallcelled area 

before the preceeding. 

really is a lower part of 

the said lamina and represents the medial basal nucleus. As the globus pallidus 

frontad growes greater, the central nucleus becomes narrower and merges 

finally with the lower end of the putamen, immediately dorsal to the initial 

part of the commissura anterior. The lateral nucleus has now been absent 
in some sections. 

In all sections where the lateral nucleus occurs, the lateral ’claustral” 
membrane is present. The ventral border of this lamina in all sections 1s 
strongly thickened as to form a long thick nucleus, the claustral nucleus 
(fig. 44— 49, cl. n.). 
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I now leave the description of this late embryonal stage, in which the 
conditions of the amygdala are well determinable in relation to those of the 
adult mouse and go to the description of younger stages, which may clear 
up some questions as to the origin of the different nuclei in the adult. 


Stages 12,; and 13 mm body length. 
These two stages are very similar, and therefore are treated together. 


A section taken immediately behind the striatal eminence trough the 


Fig. 47. Mus. Stage 13 mm. Section 
taken through the posterior part 
of the amygdala. 
posterior part of the temporal 


lobe shows the pyriform cor- 
cort. 


tex (fig. 47, pyr.) forming at 
the ventro-lateral side of the 
Fig, 46. Mus. Stage 22 mm. Section a few sections lobe. Ventral to the ventral 

border of this cortex, the 
cortical nucleus (cort.) is seen as a thick ovoid body at the ventral 
part of the lobe. The cortical nucleus is delimited dorsally by a_ ceil- 
free zone (zona limitans). At the lateral side of the cortical nucleus 
is seen a distinct condensation of cells (/. . 6. a.), lying inward the ventral 
border of the pyriform lobe. This condensation is in stage 12,5 mm separated 
from the cortical nucleus by means of a clear space, indicating that this 
condensation in reality does not belong to the cortical nucleus. In the stage 
13 mm this space already is filled by cells. At the medial angle of the 
temporal horn of the ventricle, the hippocampal column (suwb.) is seen to bend 
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and this angle. The entire interior of the temporal lobe is filled up by a dense 


niformous cell mass of chromatic cells, forming a triangular area (cl. a.), 


the ventral outline of which connects the ventral angle of the ventricle with 


ventral border of the pyriform cortex. The dorsal side of the triangular 
rea forms a strait line between the pyriform cortex and the lateral curve 
he ventricular wall. The medial side is formed of the ventricular wall 
between this curve and the ventral 

™ angle of the ventricle. This area 


forms a complete structural unit, be- 
longing doubtlessly to the pallial part 
of the forebrain, the subpallial being 
the cortical nucleus, bordering the 
triangular area ventrally. 

A few sections frontally 
(fig. 48), the striatal eminence ap- 
pears at the dorsal half of the ventri- 
cular wall. This eminence (str.) is 
formed by a lensshaped very dense 
mass of cells, which is well marked 
from the dense pallial area of the 
foregoing section. So this lensshaped 
hody is surrounded on the dorsal, 
lateral and ventral sides of pallial 
tissue (cl. a.). This body is the ventri- 
cular part (striatum) of which the 
cortical nucleus is the superficial. The 
surrounding pallial tissue represents 


the caudal part of the claustrum. This 


essential fact is clearly demonstrated, 

following the series frontad. 

Fig. 48. Mus. Stage 13 mm. Section taken Frontad the ventral border of the 
a little before the preceeding. striatal eminence comes nearer the 


ventral corner of the temporal horn and a few sections in front of the pre- 
ceeding this eminence occupies the whole medial border of the amygdaloid 
complex, and by consequence the claustral rudiment ventrally becomes ex- 
cluded from the ventricular wall. The striatal tissue now forms a thick lens- 
shaped body, of which the lateral convexity is forced in towards the dorsal 
and medium part of the claustrum, transforming it to a thick parallelsided 
lamella of chromatic cells (fig. 48, cl.). This lamella dorsally is continuous with 
the ventricular layer of the general pallium. Ventrally and laterally it extends 
down towards the ventral border of the pyriform cortex, but has no connection 
therewith. This ventral part of the claustrum is thicker than the dorsal, 
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forming an oblong amount of cells, which are not so densely packed as those 
of the dorsal part of the claustrum. Ventral to the striatal area the ventral 
part of the claustrum sends a diffuse process mediad (m. n. b. a.). This, how- 
ever, does not reach the ventricular wall. It represents that part of the 
claustrum reaching in the preceeding section the ventricular wall below the 
striatum. Between this process and the ventricular wall an as yet indistinctly 
delimited cell area is seen (rudiment of the medial nucleus?), which mediad 
seems to border the hippocampal subiculum, This area is not well delimited 
from the cortical nucleus. In the striatal area the most ventral ventricular 
part is a little looser arranged than the rest and forms the rudiment of the 
bed otf the stria terminalis (fig. 48, s. t. b.). 

Coming a little more irontally in the series, a largecelled area is found 
ventral to the striatal area. This represents the central nucleus or the caudal 
part of what I consider to be the rudiment of the globus pallidus. The medial 
process of the ventral part of the claustrum extends below the central nucleus 
towards the ventricle without reaching the latter. This claustral part is the 
mediad projection spoken of before as part of the basal nucleus area. This 
cell area borders the cortical nucleus dorsally. 

Further frontally the lateral part of the striatal area becomes more 
loosely composed and in this part the bundles of the internal capsule are 
seen. From this section irontad it is possible to determine the morphological 
value of the striatal area seen in the caudal sections and extending frontad. 
This area represents the caudate nucleus, which acts, as in the turtle, as a 
matrix for the putamen of the lentiform nucleus. The most ventral part of 
the striatal area is the bed of the stria terminalis. 

Following the sections from the caudal part of the amygdala frontad 
two important facts are noted: 1) The cell condensation lateral to the cortical 
nucleus by degrees increases and comes nearer the claustral lamina, finally to 
form the largecelled ventral part of the same. The lateral condensation below 
the ventral tip of the pyriform lobe is therefore a part of the claustral area. 
2) As the ventral ventricular part of the claustral area, ventral to the striatal 
eminenses becomes excluded from the ventricular wall, it retires by degrees 
laterad forming a dense cell nucleus by degrees coming below the central 
nucleus to join the ventral part of the lateral claustral area. This nucleus 
is clearly seen also in an Didelphys embryo, where it forms the basal nucleus 
of that animal, as described by JoHNsToN 1923. The basal nucleus is, as a con- 
sequence, also a dependent of the claustrum. In the mouse this nucleus forms 
the smallcelled mediad projection of the lateral amygdaloid nucleus, mentioned 
in the 22 mm embryo. In the 13 mm stage it is possible with certitude to 
determine the lateral and dorsal part of the claustral cell mass as the rudiment 
of the lateral nucleus of the amygdala. The lateral nucleus thus is a caudal 
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of the claustrum i.e. the caudal part of the dorsal ventricular ridge 
eus. But this part also forms the basal nucleus. 
10 mm body length. 


this stage the lateral nucleus (fig. 49, Jat.) is differentiated in a lower 


largecelled less dense area surrounded by small cells and an upper 


16 mm. Section taken through Fig. so. Mus. Stage 16 mm, Section taken a little 


the amygdala. in front of the preceeding. 
dense smallcelled. In the frontal part it is clearly recognized that the fibres 
of the external capsule not only go inward this nucleus but also penetrate 


it splitting up its anterior part in smaller portions (fig. 52, cl.), of which 


an upper and lateral part (the claustrum proper) already is tolerably well 


separated from an inferior and medial part (the lateral nucleus proper) 
(fig. 49—52, lat.). This medial part ventrally sends out a cell condensation 
(of small cells) ventro-mesiad, which represents the medial part of the basal 
(fig. 49—51, 1. n. b. a.) nucleus bordering the central nucleus at its ventro- 


lateral side. Examining sections through the caudal part of the amygdala 
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region where the hippocampal for- 
mation comes in contact with the 
pyriform cortex dorsal to the cortical 
nucleus, it is clearly recognized that 
the subiculum very soon retires from 
the amygdala region. At the place 
where in more caudal sections the 
subicular nucleus was found now a 
cell condensation is present, which is 
the rudiment of the medial nucleus. 
The medial nucleus here is ventricular 
and borders the bed of the stria ter- 
minalis ventrally. This clearly subpal- 
lial nucleus seems to represent the 
ventral column of the subpallial region 
as determined in the turtle. More 


frontally the basal nucleus extends 


laterad below the central nucleus and 

dorsal to the cortical towards the 

ventral tip of the lateral nucleus. ic. 52. Mus, Stage 16 mm. Section taken 
a little before the foregoing. 


Stage 19 mm body length. 

The conditions of the adult 
brain is now nearly attained. The 
claustrum is compressed to a 
relatively thin lamina (fig. 53, 54, 


cl.). The ventro-médial portion 
of the frontal part of the claustral 


ig 


area has become well separated 
from the dorso-lateral through 
a capsula externa portion. The 


ventro-medial portion now is 


clearly divided in a dorsal and a 
ventral part, the ventral of which 
corresponds to the condensation 
found in the 13 mm stage lateral 
to the cortical nucleus and inside 
the ventral margin of the pyri- 
form cortex (fig. 53, /. m. b. a.). 
This ventral part is more large- 
celled than the dorsal, forming 
Fig. 52. Mus. Stage 16 mm. Section taken at the 


Commissura anterior. 
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a rounded cell mass in which 
the smallcelled basal nucleus 
(m. nm. b. a.) enters. The dor- 
sal part of the claustral area, 
which develops to the "lateral 
nucleus” (/. contains cells 
ot two types, partly small 
chromatic claustral cells, part- 
ly greater cells, which are, 
however, not so great as those 
of the ventral part. The two 
ventral nuclei formed from 
the primordial claustrum may 
be named the medial and 
lateral basal nuclei re- 
spectively. The claustral com- 
plex is separated from the 
putamen and central nucleus 
by a smallcelled lamella de- 
rived apparently the 
claustrum. From the claustrum 
also derives the claustral (fig. 
54, cl. n.) nucleus, mentioned 


Fig. 53. A/us. Stage 19 mm. Section taken through in the 22 mm stage. Ventro- 


the medium part of the amygdala. medially the medial nucleus 


is becoming cortexlike. The cortical nucleus exhibits cortical arrangement of 


the superficial cells. 


With this stage the general arrangement of the amygdala region is 


attained as it was described in the older mouse embryo at the head of this 
embryological description. 

This description supports the following statements: 

The amygdala iegion of the temporal lobe contains a pallial and a 
subpallial part. 

a) The pallial part consists of: 1. the claustrum (nucleus of the dorsal 
ventricular ridge), of which (a) the claustral, (b) the lateral, (c) the 
medial and (d) lateral basal nuclei are differentiations and 2. a small 
part of the hippocampal subiculum. 

The subpallial parts are: 1. the central nucleus (caudal part of the 
globus pallidus primordium), 2. the caudal part of the globus pallidus, 
3. the bed of the stria terminalis, 4. the putamen of the nucleus 
lentiformis, developing from the nucleus caudatus, 5. the medial 
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nucleus and 6. the cor- ” of 


tical nucleus (caudal 
expansion of the late- 
ral olfactory nucleus). 

The column of the pyri- 
form lobe and the three 
subpallial columns enter the 
amygdaloid body and_ take 
part in the formation of the 
amygdala. The pyriform co- 
lumn forms the claustral 
nucleus, the lateral nucleus 
and the two basal nuclei and 
surrounds the striatal parts 
caudally. The dorsal part of 
the dorsal subpallial column 
forms the contribution from 
the caudate nucleus, from the 
putamen and the lateral part 
of the cortical nucleus (with 
its lateral cortex). The ventral 
part of the dorsal subpallial 7.7.0.8. mn. 
column forms the contribution Fig. 54. Mus. Stage 19 mm. Section taken 
from the bed of the stria ter- somewhat before the preceeding. 
minalis and the globus pallidus, the central nucleus and the medial part of 
the cortical nucleus (with the medial cortex). The ventral column forms the 
medial nucieus. 

Examining the development of the amygdala I have had my attention 
directed upon the possibility of an immigration of cells from superficial parts 
against ventricular, but I have found nothing apt to sustain such an immi- 
gration theory. 
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ABBREVIATIONS. 


“( i. 1 = dorsal proliferating area. 
\mmon f¢ | dorsal internal layer (dorsal part 
entr of the dorsal subpallial column). 
1s d. int. 1. = dorsal intermediate layer (dor- 
entricle of the bulbus olfactorius sal part of the dorsal subpallial column). 
chiasma opticum dorsal subpallial band. 
claustrum d..sup. l. = dorsal superficial layer (dorsal 
laustral area part of the dorsal subpallial column). 
lamina of claustral cells d. v. r. = dorsal ventricular ridge. 
claustral nucleus f. a. = floor area of the wandered-out cells. 
ct nucleus f. b. = forebrain bundle. 
nvexity of the ventricular wall. f. d. = fascia dentata. 
= cortical nucleus gl. pall. = globus pallidus. 
= nucleus caudatus g. p general pallium cortex. 
nucleus of the diagonal band of i. s. = intermediate cell-lamina. 
Ca lat. = lateral nucleus of the amygdala. 
dorsal subpallial column. !. b. = longitudinal fibre band. 
( dorsal part of the dorsal sub-  /. ». b. a. = area of the lateral basal nuclet_ 
llial column ! o. n. = lateral olfactory nucleus. 
depression of the ventricular wall. =. c. = medial subpallial column. 


diencephalon 2. = medial nucleus. 
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n. b. a. = medial part of the basal 
nucleus. 

. §, b. = medial subpallial band. 

. str. g. = mid striatal groove. 

. v, s. = mid ventricular sulcus. 

. acc, = nucleus accumbeus? 

. d. b. = nucleus of the diagonal bundle. 
lat. s. = nucleus lateralis septi. 

m. s, = nucleus medialis septi. 


. pr. opt. = nucleus praeopticus. 
olf. n. = olfactory nerve. 


ou. c, = outwandering fascia dentata cells. 
par. = paraphyse. 

pb. c. = primordial cortex. 

pr. c. = proliferating cells. 

put. = putamen, 

pyr. = pyriform cortex. 

r. a. = roof area of the wandered-out cells. 
r. pr. = recessus praeopticus. 

Ss. ¢. = secondary cortex. 

sept, = septum. 

s. lac. = stratum lacunosum. 


s. t. b. = stria terminalis bed. 
str, = striatum. 
sub, = subicular nucleus. 
” 
sub.” = ammon formation. 
sup. l. = superficial lamina. 
t. c. = tertiary cortex proliferation. 
4. c. a. = tertiary cortex area. 


t. c. ad. = anterior proliferation of the ter- 
tiary pyriform cortex (anterior nucleus 
of the dorsal ventricular ridge). 

t.c. p. = posterior proliferation of the ter- 
tiary pyriform cortex (posterior nucleus 
of the dorsal ventricular ridge). 

tub. olf. = tuberculum olfactorium. 

. ¢. = ventral subpallial column. 
c. 44, 2 = internal layer of the ventral 
column. 

v. c. int, = intermediate layer of the ven- 
tral column. 

Uv. C. SUps, 2—= superficial layer of the ventral 
column. 

v. d. c. = ventral part of the dorsal sub- 
pallial column. 

v. 4. I. 
ventral 


= ventral internal layer (of the 
part of the dorsal subpallial 
column). 
. int, 1. = ventral intermediate layer (of 
the ventral part of the dorsal subpallial 
column). 
= ventricular layer. 
n. f. = vomero-nasal formation. 
. s. b. = ventral subpallial band. 
. sup. |. = ventral superficial layer (of the 
ventral part of the dorsal column). 
w. c. = white spots. 
s. 1. 1. = zona limitans lateralis. 
z. lm, = zona limitans medialis. 
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